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En ce temps comme on e´tait heureux, les familles pros-
pe´raient, le conteur donnait la cle´ des songes, les femmes
faisaient fructifier les plantations, les chasseurs ramenaient
beaucoup de gibier, Moey le Maˆıtre de la Vie rayonnait ge´-
ne´reusement, dispensant chaleur et lumie`re aux peuples de la
savane, a` celui des foreˆts et a` celui des eaux.
La teˆte de l’homme n’e´tait pas emplie de vaines questions
auxquelles seul un fou oserait tenter de re´pondre.
— Claude Musala (Contes des savanes et des foreˆts).
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Avant propos
Il n’est pas commun de voir une the`se de physique prendre comme objet
l’e´tude d’e´cosyste`mes et cela ne´cessite sinon justification, au moins explication,
et a` deux e´gards : l’e´cologie, et plus ge´ne´ralement les sciences de la vie, comme
champ d’action de la physique et la pertinence d’en faire un travail de the`se.
Concernant le premier point, Erwin Schro¨dinger, dans la pre´face de Qu’est-ce
que la vie ?, a donne´, en 1944, une meilleure re´ponse que je ne pourrai le faire :
 Un homme de science est cense´ posse´der, et cela de premie`re main
des connaissances comple`tes et approfondies sur quelques sujets,
aussi attend-on habituellement de lui qu’il n’e´crive rien sur un sujet
qu’il ne domine pas comme un maˆıtre. Pareille re´serve est conside´re´e
comme une question de noblesse oblige. Pour le but pre´sent je de´sire
renoncer a` la noblesse, s’il en est, et eˆtre affranchi de l’obligation qui
en de´coule. Mon excuse est la suivante :
 Nous avons he´rite´ de nos anceˆtres une invincible pre´dilection pour
des connaissances unifie´es et universelles. Le nom meˆme donne´ aux
institutions les plus e´minentes du savoir nous rappelle que, de`s l’an-
tiquite´ et au travers de nombreux sie`cles, l’aspect universel a e´te´ le
seul auquel on ait accorde´ un plein cre´dit. Mais, au cours des cent
dernie`res anne´es, l’extension a` la fois en largeur et en profondeur
des branches multiples du savoir humain mus a mis en face d’un
e´trange dilemme. Nous sentons nettement que ce n’est que depuis
peu que nous commenc¸ons a` acque´rir des donne´es suˆres pour fondre
en un seul bloc la somme totale de tout ce qui connu ; mais d’un
autre coˆte´, il est devenu quasi impossible de maˆıtriser plus qu’une
petite partie spe´cialise´e de ce tout.
 Sous peine de voir notre vrai but se perdre a` jamais, je ne vois pas
d’autre e´chappatoire a` ce dilemme que d’admettre que quelques-uns
d’entre nous se hasardent a` un essai de synthe`se des donne´es expe´ri-
mentales et des the´ories, fuˆt-ce avec des connaissances incomple`tes
et de seconde main pour certaines d’entre elles - et au risque de se
rendre ridicules. 2
2 A scientist is supposed to have a complete and thorough knowledge, at first hand, of
some subjects and, therefore, is usually expected not to write on any topic of which he is not
a master. This is regarded as a matter of noblesse oblige. For the present purpose I beg to
renounce the noblesse if any, and to be freed of the ensuing obligation. My excuse is as follows :
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La physique, qui se donne pour objet l’e´lucidation des lois de la nature, doit
s’appliquer aussi bien a` la matie`re inerte, qui a constitue´ au cours des sie`cles –
par commodite´ – l’essentiel de son champ d’action, mais e´galement la matie`re
vivante. De´ja`, la physique a investi la biologie et des physiciens, arme´s de la
me´canique quantique, ont contribue´ par exemple a` la cre´ation et aux succe`s
de la biologie mole´culaire. Aujourd’hui, forte de la physique statistique et de
l’analyse des syste`mes dynamiques complexes, il est naturel qu’elle investisse
l’e´cologie, qui pose des proble`mes interactions complexes entre les acteurs et
cela a` des e´chelles tre`s diverses, depuis l’e´chelle mole´culaire jusqu’a` l’e´chelle des
e´cosyste`mes.
Seulement,  l’excuse  de Schro¨dinger fait e´tat d’un homme de science
qui tente de faire un synthe`se de faits et the´ories de diffe´rentes disciplines
en n’ayant, pour certaines d’entre elles, une connaissance qu’approximative.
Il donne l’image d’un spe´cialiste d’une discipline qui cherche en quoi cette disci-
pline peut aider a` re´pondre aux questions d’autres spe´cialite´s. S’agissant de ce
travail, les choses sont sensiblement diffe´rentes : je n’avais pas de connaissances
comple`tes et approfondies en physique puisque l’application de la physique a` des
proble`mes e´cologiques e´tait justement le sujet de ma the`se, c’est-a`-dire le moyen
de ma formation a` la physique. Mais finalement, qu’attend-on d’une the`se ? La
charte des the`ses parle de la  re´alisation d’un travail a` la fois original et forma-
teur  ayant un  caracte`re novateur [et actuel] dans le contexte scientifique .
Concernant le caracte`re formateur, je peux de´crire la me´thode que j’ai suivi et
qui ne transparaˆıt pas toujours dans cet ouvrage qui est une synthe`se a pos-
teriori de mon travail : lorsque un proble`me se posait, j’ai cherche´ et appris
a` manier les outils de´veloppe´s par la physique qui permettaient de l’e´clairer.
Il en a e´te´ ainsi des me´thodes de la physique statistique, pour re´pondre aux
exigences de description de mode`le de contact foreˆt-savane, des re´cents travaux
sur la turbulence pour de´crire le transport des graines par le vent.
Cette expe´rience, meˆlant apprentissage the´orique et tentative imme´diate
d’application a` un proble`me re´solument nouveau, m’a permis de de´couvrir un
large panel d’outils de la physique, parmi les plus nouveaux. Concernant mainte-
nant la pertinence scientifique, j’ai le sentiment que ce travail est effectivement
novateur et actuel, aussi bien par le sujet – qui correspond a` une demande
sociale et scientifique – que par les outils utilise´s.
 We have inherited from our forefathers the keen longing for unified, all-embracing know-
ledge. The very name given to the highest institutions of learning reminds us, that from
antiquity and throughout many centuries the universal aspect has been the only one to be
given full credit. But the spread, both in width and depth, of the multifarious branches of
knowledge during the last hundred years has confronted us with a queer dilemma. We feel
clearly that we are only now beginning to acquire reliable material for welding together the
sum total of all that is known into a whole ; but, on the other hand, it bas become next to
impossible for a single mind fully to command more than a small specialized portion of it.
 I can see no other escape from this dilemma (lest our true aim be lost for ever) than
that some of us should venture to embark on a synthesis of facts and theories, albeit with
second-hand and incomplete knowledge of some of them and at the risk of making fools of






Un aperc¸u de la mode´lisation en
e´cologie
To begin, we must emphasize a statement which I am sure
you have heard before, but which must be repeated again and
again. It is that the sciences do not try to explain, they hardly
even try to interpret, they mainly make models. By a model is
meant a mathematical construct which, with the addition of
certain verbal interpretations, describes observed phenomena.
The justification of such a mathematical construct is solely
and precisely that it is expected to work – that is, correctly
to describe phenomena from a reasonably wide area. Further-
more, it must satisfy certain aesthetic criteria – that is, in
relation to how much it describes, it must be rather simple.3
— John von Neumann (Methods in the physical sciences).
Qu’on le regrette ou qu’on le promeuve, la ge´ne´ralisation de la mode´lisation
en e´cologie est un fait. Malgre´ cela, les mode`les sont toujours objets de fan-
tasme. Certains les conside`rent comme une sorte de panace´e, le but ultime de
la recherche qui expliquera tout. D’autres s’en de´fient et les voient comme des
usines a` gaz a` peine capable de fournir des re´sultats que l’on connaˆıt de´ja`. Au
mieux, il n’apporteraient rien. Au pire, ils de´tourneraient le chercheur d’un tra-
vail efficace. Entre les deux extreˆmes, chaque chercheur implique´ dans l’e´cologie
a une opinion plutoˆt confiante ou plutoˆt me´fiante, mais plus souvent passion-
nelle que raisonnable. L’ambition de ce paragraphe est grande : expliquer a` un
chercheur, ge´ographe me´fiant ou e´cologue confiant, qui ne connaissent (presque)
3Pour commencer, nous devons souligner une affirmation que, j’en suis suˆr, vous avez de´ja`
entendue mais qu’il faut re´pe´ter encore et encore. Les sciences n’essaient pas d’expliquer, a`
peine essaient-elles d’interpre´ter, elles construisent surtout des mode`les. Par mode`le il faut en-
tendre une construction mathe´matique qui, par l’addition de quelques interpre´tations verbales,
de´crit les phe´nome`nes observe´s. La justification d’une telle construction mathe´matique re´side
uniquement et pre´cise´ment en ce qu’elle est cense´e marcher – c’est-a`-dire de´crire correctement
les phe´nome`nes sur un plan raisonablement large. De plus, il doit satisfaire a` certains cire`res
esthe´tiques – c’est-a`-dire que, par rapport a` la la description qu’il fournit, il doit eˆtre assez
simple.
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rien a` la mode´lisation ce que peut ou doit eˆtre un mode`le pour l’e´cologie, les
capacite´s et les limites de l’approche mode´lisatrice des proble`mes e´cologiques.
1.1 Qu’est-ce qu’un mode`le ?
1.1.1 Quelques de´finitions
Mode`le. Le Dictionnaire Universel Francophone Hachette donne du mot mo-
de`le les de´finitions suivantes :
mode`le n. m. et adj.
1. Ce qui sert d’exemple, ce qui doit eˆtre imite´. Mode`le d’e´criture.
– Prendre mode`le sur qqn, qqch. – Un mode`le de vertu. ‖ adj. Qui
a les qualite´s ide´ales. Un e´le`ve mode`le. 2. Personne qui pose pour
un peintre, un sculpteur. 3. Objet reproduit industriellement a` de
nombreux exemplaires. Un mode`le de´ja` ancien. ‖ Repre´sentation
d’un ouvrage, d’un objet que l’on se propose d’exe´cuter. – Mode`le
re´duit : reproduction a` petite e´chelle. 4. Didac. Sche´ma the´orique
visant a` rendre compte d’un processus, des relations existant entre
divers e´le´ments d’un syste`me. ‖ MATH Mode`le mathe´matique : en-
semble d’e´quations et de relations servant a` repre´senter et a` e´tudier
un syste`me complexe.
Des diffe´rentes acceptions, il y a un point commun : le mode`le est relie´ a`
un autre objet et l’un et l’autre pre´sentent ou doivent pre´senter des similitudes.
Les trois premiers sens (les plus anciens et les plus courants) font du mode`le
l’original qu’il s’agit de copier ou de repre´senter.
La dernie`re de´finition, celle qui concerne les mode`les dont on doit parler,
inverse les roˆles : c’est le mode`le qui est une repre´sentation de son objet. Cette
dernie`re de´finition introduit deux termes qu’il s’agit de bien comprendre : pro-
cessus et syste`me. Un syste`me, d’apre`s le meˆme dictionnaire, c’est un ensemble
d’e´le´ments en relation les uns avec les autres et formant un tout, c’est-a`-dire qui
est homoge`ne, vu de l’exte´rieur. Un syste`me peut eˆtre ferme´ (isole´ de l’exte´rieur)
ou ouvert (et e´changer de la matie`re, de l’e´nergie, de l’information avec l’exte´-
rieur). Un processus, c’est simplement un me´canisme d’un syste`me, ou` l’accent
est mis sur son caracte`re causal et progressif. Le caracte`re complexe d’un sys-
te`me est plus de´licat a` de´finir. Pour Boccara [1], un syste`me est complexe sous
trois conditions :
1. s’il est compose´ d’un grand nombre d’e´le´ments en interaction les uns avec
les autres : ces e´le´ments sont appele´s agents (on peut parler e´galement de
syste`me multi-agents) ;
2. s’il a un comportement e´mergent, c’est-a`-dire que le comportement col-
lectif des agents est difficile a` pre´voir a` partir de la seule connaissance du
comportement individuel des agents. Cette condition implique l’existence
de deux e´chelles. A l’e´chelle des agents (e´chelle microscopique), ceux-ci
interagissent. A l’e´chelle du syste`me (e´chelle macroscopique), ils ont un
comportement e´mergent (comportement collectif non trivial).
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3. le comportement e´mergent ne re´sulte pas d’un controˆle central : il n’est
pas impose´ par un forc¸age exte´rieur.
De fac¸on plus spe´cifique, Jacques Bonitzer [3] propose comme de´finition du
mode`le :
Un mode`le est un processus qui repre´sente un autre processus (son
objet), de telle sorte que des correspondances pre´cises puissent eˆtre
e´tablies entre des moments homologues de l’un et de l’autre.
Trois points sont a` retenir :
1. Le mode`le est lui-meˆme un processus. L’avantage de ce processus, c’est
qu’on l’a construit soi-meˆme, on le connaˆıt donc parfaitement et on peut
l’e´tudier facilement.
2. Le mode`le est une repre´sentation appauvrie de l’objet, puisqu’elle
concerne seulement certaines de ses caracte´ristiques (moments).
3. Le choix de ces moments revient au concepteur du mode`le. Le choix de
ces caracte´ristiques a` repre´senter est de´terminant et doit eˆtre fait avec
le maximum d’attention. Plus leur nombre est e´leve´, plus le mode`le sera
complique´ a` construire, parame´trer et utiliser.
Variables d’e´tat. Une variable d’e´tat est une grandeur qui de´crit l’e´tat dans
lequel est le syste`me. Si l’on s’inte´resse a` la dynamique d’une population, c¸a
peut eˆtre l’effectif de cette population ou la proportion d’individus pre´sentant
un certain phe´notype. Si l’on s’inte´resse a` une foreˆt, ce peut eˆtre la lumie`re dis-
ponible au sol, la densite´ du couvert herbace´... Une variable d’e´tat peut aussi
bien eˆtre une variable cache´e (non observable pour diverses raisons). Dans le
cadre e´pide´miologique, ce peut eˆtre par exemple le taux d’infections asympto-
matiques.
Loi et parame`tres. Toute la de´marche de mode´lisation consiste a` choisir
les variables d’e´tat que doit pouvoir de´crire le mode`le et a` de´terminer les lois
qui lient ces variables d’e´tats entre elles. L’e´criture de ces lois introduit alors
a` coup suˆr de nouvelles grandeurs : les parame`tres. Prenons l’exemple le plus
simple : deux variables sont proportionnelles. Cette proportionnalite´, c’est la
loi du mode`le, qui introduit un parame`tre : le coefficient de proportionnalite´.
Parame´trer le mode`le consiste a` attribuer aux parame`tres une certaine valeur
(mesure´e ou de´duite) correspondant a` un syste`me particulier.
Deux syste`mes sont de meˆme nature s’ils sont ge´re´s par les meˆme lois. Seule-
ment, le changement des valeurs des parame`tres entre ces deux syste`mes peut
mener a` des valeurs ou des comportements tre`s diffe´rents des variables d’e´tat.
(Ce n’est donc pas parce que les variables d’e´tat prennent des valeurs diffe´rentes
dans deux syste`mes qu’ils ne sont pas de meˆme nature.)
1.1.2 A quoi sert un mode`le ?
C’est peu de dire que l’inte´reˆt de la mode´lisation mathe´matique reste sou-
vent obscur a` beaucoup de chercheurs de terrain. Un a priori est largement
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Syste`me Variables d’e´tat Parame`tres
Populations Effectif Taux de croissance de la popu-
lation
Ecosyste`mes Type de ve´ge´tation Tempe´rature, humidite´
Epide´mies Nombre de malades Transmissibilite´, dure´e de la
phase contagieuse
Tab. 1.1 – Quelques syste`mes classiques, avec des exemples de variable d’e´tat et de
parame`tres typiques.
partage´ : le mode´lisateur penserait notamment que les mode`les qu’il baˆtirait
assis sur sa chaise, le plus loin possible du terrain, expliqueraient tout et rem-
placeraient a` terme l’expe´rimentation ou la collecte de donne´es. C’est en partie
de la faute des mode´lisateurs qui n’ont pas su expliquer avec modestie a` quoi
peut servir un mode`le mais aussi – peut-eˆtre surtout – ce qu’un mode`le ne fait
pas.
Repre´senter le re´el. La premie`re fonction du mode`le est de repre´senter la
re´alite´, de dessiner ce sche´ma dont parle la de´finition du dictionnaire. Cette
fonction apparaˆıt de`s la phase de construction du mode`le.
On a tendance a` juger la dimension descriptive du mode`le ne´gligeable ou ac-
cessoire – sans doute parce qu’elle ne met pas en jeu des connaissances pointues
concernant les techniques de mode´lisation.
Cette de´conside´ration est injuste. Quelles variables utiliser pour de´crire
l’e´tat du syste`me ? Quelles lois lient ces variables entre elles ? Quels sont les
parame`tres a` introduire ? Ces questions sont primordiales. Le mode´lisateur doit
recueillir les informations des spe´cialistes (ou the´maticiens) – soit directement,
soit par leurs publications. Il doit, si possible en interaction avec eux, synthe´ti-
ser les connaissances disponibles sur le sujet, connaissances d’origines souvent
diverses : re´unir les informations, les trier et en retenir l’essentiel.
Comprendre le re´el. Une fois mises ensemble les diffe´rentes briques du mo-
de`le, (et une fois le mode`le valide´) le comportement e´mergent du mode`le permet,
par e´quivalence, de comprendre ce qu’il y a derrie`re ce que l’on observe du sys-
te`me re´el. Suivant Jorgensen [13], cette fonction explicative permet quatre types
d’e´tudes :
1. la surveillance du syste`me ;
2. l’e´tude des proprie´te´s du syste`me pour comprendre les effets des variations
des parame`tres sur le comportement e´mergent et interpre´ter l’e´tat du
syste`me ;
3. la mise en e´vidence des carences des connaissances actuelles (un parame`tre
jouant un grand roˆle peut par exemple eˆtre mal connu) ;
4. le test d’hypothe`ses pour ve´rifier si elles conduisent a` un comportement
re´aliste du syste`me.
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Type de mode`les Arbre Foreˆt
Mode`les descriptifs Mode`les architecturaux





Mode`les explicatifs L-systems de Linden-
mayer [19], AMAPmod [7]
Mode`les arbre par arbre
(e.g. TROLL [4])
Mode`les pre´dictifs Relations allome´triques
(e.g. diame`tre–volume)
pour la foresterie
Mode`les de rendement de
placeaux forestiers
Re´ponse a` un changement
climatique
Tab. 1.2 – Exemples de mode`les descriptifs, explicatifs et pre´dictifs de croissance in-
dividuelle d’un arbre et de la dynamique d’une parcelle de foreˆt.
Pre´dire le re´el. Enfin un mode`le peut permettre d’anticiper le comportement
a` venir du syste`me re´el. Il s’agit de re´pondre a` la question : connaissant l’e´tat
du syste`me aujourd’hui et si les parame`tres sont tels et tels, que se passera-t-il ?
Cette dimension pre´dictive est la finalite´ du mode`le lorsqu’il est conc¸u comme
un outil d’aide a` la de´cision.
A quoi un mode`le ne sert pas. On preˆte souvent aux mode`les deux fa-
culte´s qu’ils n’ont pas. D’abord, un mode`le ne dispense pas d’expe´riences ou
d’e´tudes de terrains. Il peut bien suˆr en remplacer certaines, mais en appelle
d’autres soit pour le parame´trer soit parce qu’il met l’accent sur une nouvelle
proprie´te´ du syste`me re´el qu’il convient de mesurer. Il est simplement un outil
supple´mentaire, un angle d’attaque additionnel pour appre´hender un proble`me.
Ensuite, un mode`le ne de´montre pas d’hypothe`ses, il les invalide. Si les
comportements e´mergents du syste`me re´el et du mode`le sont diffe´rents, c’est que
l’une des hypothe`ses du mode`le est en de´faut. Par contre, s’ils sont identiques
on peut seulement dire que les hypothe`ses sont compatibles et non qu’elles sont
vraies. Les hypothe`ses doivent donc eˆtre choisies avec attention, en relation la
plus e´troite possible avec les spe´cialistes de la question.
1.1.3 Qu’est-ce qu’un bon (beau) mode`le ?
Levins [17] relevait qu’un mode`le devait re´pondre aux  exigences contradic-
toires de ge´ne´ralite´, re´alisme et pre´cision 4. Ces trois aspects contradictoires
sont des exigences mais e´galement des pie`ges, des tentations qui risquent de
rendre le mode`le inutilisable, parce qu’aller trop loin dans un sens revient a`
ne´gliger les autres. Mode´liser, c’est trouver un compromis entre ces tentations
du complet (le re´alisme), du soluble (le pre´cis) et du simple (le ge´ne´ral).
La tentation du complet. La premie`re tentation du mode´lisateur est de
vouloir reproduire dans son mode`le l’infinie complexite´ de son sujet, de cher-
cher a` en rendre compte dans les plus petits de´tails accessibles, d’en faire une
œuvre hyperre´aliste. Il s’ensuit une multiplication des variables d’e´tat, des lois
4 contradictory desiderata of generality, realism and precision .
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et des parame`tres. Il est alors de plus en plus difficile de mesurer l’ensemble
des parame`tres sur le terrain et ainsi parame´trer le mode`le, de de´terminer l’in-
fluence respective des diffe´rents parame`tres. Bref, plus un mode`le est complet
(et juste, au sens ou` il ressemble de plus en plus au syste`me re´el), plus il est
difficile a` manier.
La tentation du soluble. La deuxie`me tentation consiste a chercher a` rendre
le mode`le soluble analytiquement, pour qu’il puisse eˆtre re´solu exactement et
pre´cise´ment et qu’il de´bouche sur une expression simple des variables d’e´tat.
Malheureusement, les syste`mes solubles sont limite´s et il faut ge´ne´ralement sim-
plifier a` l’exce`s pour tomber sur l’un d’entre eux. Ces simplifications ne rele`vent
pas de la mode´lisation elle-meˆme et ne sont justifie´es que par des contraintes
pratiques e´trange`res au syste`me conside´re´. Elles risquent alors d’e´loigner le mo-
de`le du syste`me re´el et le mode`le risque d’eˆtre effectivement soluble, sans que
sa solution corresponde au syste`me re´el.
La tentation du simple. La dernie`re tentation est l’inverse de la premie`re :
c’est de chercher a` re´duire le syste`me re´el a` un syste`me connu, de faire tomber le
syste`me dans une sorte de classe universelle, e´tudie´e par ailleurs. Le risque est le
meˆme que pre´ce´demment : que les simplifications ope´re´es lors de la mode´lisation
ne soient justifie´es que par le mode`le lui-meˆme et non par le syste`me re´el.
S’adapter au proble`me. En fait, on ne peut pas donner de re´ponse ge´ne´rale
a` la question qui sert d’en-teˆte a` ce paragraphe : qu’est-ce qu’un bon mode`le ?
Un mode`le n’est pas bon par essence et le choix d’un cadre de mode´lisation et
de la forme du mode`le doit toujours eˆtre fait en fonction du proble`me conside´re´
et de ce qu’en attend le mode´lisateur. Un bon mode`le doit finalement re´unir
trois caracte´ristiques. Il doit eˆtre :
1. adapte´ au proble`me. Il faut contraindre le mode`le aux caracte´ristiques
du proble`me et non contraindre le proble`me pour le faire entrer dans un
cadre de´fini a priori.
2. simple. Le mode`le doit eˆtre une synthe`se du proble`me et doit donc eˆtre
aussi simple que possible (et, pour paraphraser A. Einstein, pas plus) : il
doit e´liminer l’accessoire mais garder l’essentiel. Ainsi le mode`le peut eˆtre
compris sans connaissance technique. Et il est maniable.
3. pratique. Peu importe sa forme ou le formalisme qu’il adopte, si le mode`le
donne les re´sultats qu’on attend de lui, c’est a` dire s’il est un bon outil
de compre´hension du syste`me.
1.1.4 Construction et utilisation d’un mode`le
Avant son application (sa re´solution), la construction d’un mode`le se fait en
trois e´tapes (figure 1.1). La premie`re est la collecte d’informations pour avoir
une connaissance aussi bonne que possible de syste`me re´el, l’objet a` mode´liser.
Ensuite vient l’e´tape centrale, la mode´lisation proprement dite. Il s’agit alors de
synthe´tiser les connaissances acquises, d’en faire le tri et d’en tirer un mode`le
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Fig. 1.1 – Etapes de construction et d’utilisation d’un mode`le. L’e´tape centrale est
l’e´tape de mode´lisation, c’est-a`-dire de synthe`se des informations collecte´es
sur un sujet en un objet maniable, le mode`le.
qui rend compte de fac¸on satisfaisante des caracte´ristiques de l’objet mode´lise´
tout en e´tant suffisamment concis. Il faut ensuite e´crire le mode`le en termes ma-
the´matiques, c’est-a`-dire sous une forme maniable en choisissant une me´thode
de re´solution, afin d’e´tudier son comportement. Enfin, pour que le mode`le soit
valide´ il faut que le mode`le et le syste`me re´el aient des comportements proches.
La de´finition de  comportement proche  de´pend de la pre´cision avec laquelle
le mode`le doit repre´senter le syste`me re´el. Si le mode`le n’est pas valide´, il faut
recommencer le travail de mode´lisation, par exemple en inte´grant de nouvelles
lois et de nouveaux parame`tres. Une fois le mode`le valide´, il peut eˆtre applique´ :
soit a` des fins explicatives, en de´crivant le syste`me re´el d’apre`s ce que l’on sait
du mode`le ; soit a` des fins pre´dictives, en le parame´trant sur une situation re´elle.
1.2 Diffe´rentes formes de mode`les
Des mode`les de syste`mes e´cologiques ou e´pide´miologiques, il en existe des
milliers. Le Register of Ecological Models (REM) en de´nombre de´ja` 649 et la
revue Ecological Modelling a publie´ plus de 1700 articles en 25 ans. Derrie`re les
de´tails de chaque approche, de grandes lignes se dessinent : est-ce que le mode`le
est de´terministe ou stochastique, prend-il en compte l’espace ou non, etc. ? Les
techniques de re´solution et de validation sont ge´ne´ralement bien de´crits dans les
ouvranges de re´fe´rence [5, 6, 21]. Ce paragraphe revient plutoˆt sur les grands
choix a` faire lors de la construction d’un mode`le et sur les raisons d’un tel
choix. Les encadre´s illustrent ce propos en montrant diffe´rentes approches du
meˆme proble`me, la compe´tition entre une population de proies et une autre de
pre´dateurs (proble`me classique s’il en est en mode´lisation des comportements
des eˆtres vivants).
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Volterra [26] a de´crit le mode`le conceptuel de la compe´tition entre deux espe`ces, l’une
la proie et l’autre le pre´dateur. Ce sont  deux espe`ces associe´es dont l’une pouvant
trouver de la nourriture en quantite´ suffisante dans son environnement, se multiplierait
inde´finiment si elle e´tait laisse´e a` elle-meˆme, alors que l’autre disparaˆıtrait par manque
de nourriture si elle e´tait laisse´e seule ; mais la seconde se nourrit de la premie`re, et ainsi
le deux espe`ces peuvent coexister a. Les pre´dateurs re´gulent les proies, elles-meˆmes
re´gulant les pre´dateurs.
Huffaker [12] a, lui, construit un mode`le expe´rimental des relations proies pre´dateurs.
Le syste`me e´tait compose´ d’une matrice d’oranges re´gulie`rement place´es sur lesquelles
pouvaient se de´velopper deux espe`ces de mites, dont seule l’espe`ce proie peut se de´placer
d’un site a` l’autre.
Les mode`les mathe´matiques sont tous plus ou moins base´s sur le meˆme principe [15].
Lorsque les populations sont isole´es l’une de l’autre, elles ont chacune un taux d’ac-
croissement de base propre rH0 et rP0 : la diffe´rence entre le taux de natalite´ (nH ,
nP ) et le taux de mortalite´ (mH , mP ). Lorsqu’on les met ensemble, les proies ont un
taux de mortalite´ additionnel, du a` la pre´dation, correspondant a` une diminution du
taux d’accroissement, rH−. A l’inverse, la consommation de proies confe`re aux pre´-
dateurs un taux de natalite´ additionnel, correspondant a` une augmentation du taux
d’accroissement rP+. Sur cette base, de nombreuses variations sont possibles.
a two associated species, of which one, finding sufficient food in its environment would
multiply indefinitely when left to itself, while the other would perish for lack of nourishment
if left alone ; but the second feeds upon the first, and so the two species can coexit together .
1.2.1 Cate´gories de mode`les. Mode`les conceptuels, expe´rimen-
taux ou mathe´matiques
Lorsqu’on parle de mode`le, on entend ge´ne´ralement mode`le mathe´matique :
l’e´criture sous forme d’e´quations des lois reliant les variables d’e´tat aux para-
me`tres. C’est d’ailleurs de ceux-la` que cette the`se va traiter, mais cela n’empeˆche
pas de dire un mot sur deux autres grands types de mode`les.
Les mode`les conceptuels sont les plus courants. Il s’agit simplement de l’ex-
plication d’un phe´nome`ne, de fac¸on qualitative, par synthe`se des connaissances.
Enoncer ce que l’on comprend ou suppose du fonctionnement d’un (e´co)syste`me,
c’est de´ja` mode´liser : faire le tri entre diffe´rentes informations, de´cider quels sont
les processus pre´ponde´rants qui interviennent et ne´gliger les autres, reconstruire
par la pense´e ce qui peut se passer.
Les mode`les expe´rimentaux, eux, consistent a` faire un lien entre le syste`me
re´el et un syste`me mate´riel que l’on cre´e et que l’on sait controˆler. Ce sont
par exemple les mode`les animaux en e´pide´miologie ou la station ECOTRON de
Montpellier, qui reproduira des e´cosyste`mes sous conditions controˆle´es.
1.2.2 Mode`les empiriques et mode`les the´oriques
Restreignons-nous donc aux mode`les mathe´matiques. Une fois identifie´es les
variables que l’on veut suivre et les parame`tres influant sur ces variables, il faut
expliciter mathe´matiquement les lois repre´sentant cette influence. Deux voies
sont alors possibles.
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Enc. I.2 Diffe´rents types de mode`les du taux d’accroissement de base et des






















































Le premier choix possible est celui de la forme donne´e aux taux d’accroissement de
base et additionnel. Diffe´rents types sont repre´sente´s sur les figures ci-dessous (tire´
de [8, 15, 23]).
La figure de gauche donne les trois types de mode`les de croissance de la population en
dehors des effets de pre´dation. Le plus simple est le mode`le exponentiel (A) : l’effectif
croˆıt inde´finiment avec un taux constant (ou de´croˆıt, selon le signe de ce taux). Les
autres mode`les introduisent une saturation : les ressources ou la place disponible n’e´tant
pas illimite´es, le taux de croissance diminue a` mesure que l’effectif augmente. Il devient
ne´gatif au-dessus d’une valeur de l’effectif appele´ capacite´ de charge : c’est la valeur
vers laquelle tend l’effectif de la population. La diffe´rence entre les mode`les de type
B et C est minime. Dans les mode`les de type B (e.g. mode`le logistique ou mode`le de
Monod) le taux de croissance reste fini pour les petits effectifs, alors qu’il devient infini
dans les mode`les de type C (mode`le monomole´culaire ou mode`le de Gompertz).
La figure centrale repre´sente le taux de pre´dation par pre´dateur, c’est-a`-dire la pro-
portion de proies consomme´s par un pre´dateur par unite´ de temps. Le mode`le le plus
simple (I) suppose qu’un pre´dateur consomme toujours la meˆme proportion des proies
disponibles. Il n’est limite´ que par sa recherche de nourriture et non par son appe´tit.
Pour le second type de mode`le (II), le pre´dateur est limite´ par son appe´tit : la pro-
portion de proies consomme´es de´croˆıt avec l’abondance. Le mode`le III tient compte en
outre de la difficulte´ a` trouver des proies lorsque celles-ci sont en petit nombre, ce qui
se traduit par une augmentation du taux de pre´dation en de´but de courbe.
La figure de droite repre´sente le taux de croissance additionnel d’un pre´dateur en
fonction du nombre de proies consomme´es. Le mode`le le plus simple est de conside´rer
que les deux quantite´s sont directement proportionnelles (1). Cela suppose en particulier
que les proies sont simplement un comple´ment de nourriture. Le mode`le 2 s’applique a`
un pre´dateur spe´cialise´ : il ne consomme que ces proies-la`. Aussi la population de´croˆıt
lorsque la quantite´ de nourriture est insuffisante. Enfin, le mode`le 3 prend en compte une
saturation du taux de croissance de la population : au-dessus d’une certaine quantite´
de nourriture, il n’y a plus vraiment de diffe´rence.
Diffe´rentes combinaison sont e´videmment possibles, dont les plus courantes sont re´su-
me´es par le tableau suivant :
Nom du mode`le rH0 rP0 rH− rP+
Lotka Volterra [20, 26] A A I 1
Volterra [27] B A I 1
Leslie–Grower [16] B A II 2
Holling–Tanner [11, 25] B A II 3
Rosenzweig–McArthur [24] B A II 1
Haldane [9] B A III 1
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La premie`re consiste a` utiliser les re´sultats de se´ries d’expe´riences et a` e´va-
luer par des re´gressions line´aires ou non les liens entre les diffe´rentes variables :
ce sont les mode`les empiriques (dits aussi statistiques, ou selon Pave´ [21]  gui-
de´s par les donne´es ). Le travail de mode´lisation, c’est-a`-dire le choix de la
fonction de re´gression, de´pend directement des re´sultats des expe´riences. Les
parame`tres de cette loi ne correspondent pas en ge´ne´ral a` des grandeurs mesu-
rables du syste`me et restent abstraites. C’est le cas par exemple des relations
allome´triques entre diame`tre et hauteur des arbres. Les me´thodes de classe-
ment classiques (Analyse en Composantes Principales) ou nouvelles (re´seaux
de neurones) sont e´galement des mode`les empiriques.
Une autre approche (mode`les the´oriques ou me´canistes, guide´s par les
concepts [21]), consiste a` de´terminer a` partir des connaissances sur le fonc-
tionnement du syste`me, et en retrait des re´sultats d’expe´rience, la forme des
fonctions liant les variables entre elles.
Les deux approches d’un meˆme syste`me peuvent conduire a` des mode`les
similaires. Pour de´terminer par exemple le lien entre la pe´dale de droite sur une
voiture et la vitesse de cette voiture, on peut soit constater que plus la pe´dale
est enfonce´e, plus la voiture va vite (mode`le empirique) ou savoir que la pe´dale
commande le de´bit d’essence dans le moteur et, par la`, sa puissance et donc la
vitesse des roues (mode`le me´caniste).
1.2.3 Mode`les de´terministes et mode`les stochastiques
Dans les mode`les de´terministes, les lois du mode`le lient les variables entre
elles de fac¸on univoque. Les mode`les stochastiques introduisent une part d’ale´a-
toire dans les lois du mode`le. Il ne faut pas voir dans le hasard des mode`les sto-
chastiques une remise en cause du principe de causalite´ (qui veut qu’une cause
de´termine son effet). Plutoˆt, il faut conside´rer que la part d’ale´atoire provient
du fait que les effets et une partie des causes n’ont pas la meˆme e´chelle. La
re´action du phe´nome`ne macroscopique que l’on conside`re est conditionne´ par
les actions cumule´es de phe´nome`nes agissant a` un niveau microscopique 5 (ils
agissent a` une e´chelle plus fine que l’e´chelle a` laquelle on conside`re les phe´no-
me`nes). Tous les phe´nome`nes microscopiques sont de´terministes, mais du point
de vue macroscopique, tout se passe comme si la re´action e´tait une expe´rience
ale´atoire6. C’est ce que de´crivait de´ja` Poincare´ en 1908 [22] :  une cause tre`s
petite, qui nous e´chappe, de´termine un effet conside´rable que nous ne pouvons
pas ne pas voir, et alors nous disons que cet effet est duˆ au hasard .
Le lancer de´ de´s est l’arche´type de l’expe´rience ale´atoire. Le mouvement du
de´, dans la main du lanceur et apre`s que celui-ci l’ait laˆche´, est entie`rement de´-
terministe : il obe´it aux lois de la me´canique et respecte le principe de causalite´.
Seulement, pour de´terminer l’effet (sur quelle face le de´ se stabilise), les causes
microscopiques sont tellement nombreuses et complexes (rotation du de´, fric-
5ou en  sous-maille , pour de´crire le fait qu’il sont trop petits par rapport au maillage
du syste`me, i.e. par rapport a` l’echelle a` laquelle on les regarde.
6Il faut bien noter que les e´chelles micro- et macroscopique sont conside´re´es relativement
a` la taille du syste`me. Une e´chelle me´trique peut eˆtre microscopique si l’on s’inte´resse a` un
e´cosyste`me ou macroscopique lorsqu’on s’inte´resse a` un arbre.
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La seconde variation concerne la fac¸on de rendre compte de l’accroissement de la po-
pulation. Pour simplifier, conside´rons une seule des deux populations : celle des proies.
Son effectif au temps t est note´ H (t). Son taux de natalite´ est nH et son taux de
mortalite´ mH , son taux d’accroissement rH = nH −mH .
La premie`re possibilite´ est de conside´rer que la naissance ou la mort d’un individu sont
des e´ve´nements dont l’occurrence est ale´atoire et prenant place dans un temps continu.
Pendant un court intervalle de temps dt, chaque individu a une probabilite´ mHdt de
mourir et une probabilite´ nHdt de donner naissance a` un autre individu. Pendant ce
temps tre`s court, on peut conside´rer qu’il y a au maximum un e´ve´nement (naissance
ou mort). La probabilite´ qu’aucune proie ne naisse est : (1− nHdt)H ≈ 1 − nHHdt.
L’e´ve´nement comple´mentaire (accroissement de la population d’un individu) a donc
une probabilite´ 1 − (1− nHHdt) = nHHdt. De meˆme l’e´ve´nement  de´croissance de
l’effectif d’une unite´  a` la probabilite´ mHHdt.
Pr {H → H + 1} = nHHdt
Pr {H → H − 1} = mHHdt
Pr {H → H} = 1− (mH + nH)Hdt
Une autre fac¸on de pre´senter les choses est de conside´rer la probabilite´ que l’effectif




= −pH [nH +mH ]H + pH−1nH (H − 1) + pH+1mH (H + 1)
On peut e´crire cette e´quation pour toutes les valeurs de H et de´crire ainsi l’e´volution
au cours du temps de la probabilite´ pour la population d’avoir pour effectif n’importe
quelle valeur H.
Enfin, il est possible de de´crire l’e´volution des effectifs de fac¸on de´terministe, en consi-
de´rant le comportement moyen des e´quations stochastiques. Pendant l’intervalle de
temps dt, l’espe´rance du nombre d’individus morts pendant l’intervalle de temps est
mHHdt, et l’espe´rance du nombre de nouveaux individus est nHHdt. Lorsque H est
suffisamment grand, on peut conside´rer que le effectifs e´voluent de fac¸on de´terministe




Il est alors possible de discre´tiser cette e´quation en conside´rant un pas de temps ∆t.
Ht+∆t = Ht + rHHt∆t
= Ht (1 + rH∆t)
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tion de l’air, rebonds diffe´rents selon les aspe´rite´s de la table, etc.) que, du point
de vue du lanceur, l’expe´rience est ale´atoire et chaque face a, lors de chaque
lancer, la meˆme probabilite´ d’apparaˆıtre. Il en est de meˆme pour la ge´ne´ration
de nombres ale´atoires par un programme informatique : l’ordinateur de´livre
une suite de´termine´e qui apparaˆıt, parce que son mode de calcul est complexe,
comme une suite de nombres sans relation.
Les mode`les stochastiques prennent acte du fait qu’ils ne peuvent pas de´crire
en de´tail tous les phe´nome`nes (en particulier les phe´nome`nes microscopiques)
et incorporent ces phe´nome`nes sous la forme d’un bruit ale´atoire autour d’une
valeur moyenne. Les mode`les de´terministes, eux, ne conside`rent que ces valeurs
moyennes.
1.2.4 Niveau de description. Des individus a` la population.
De fac¸on ge´ne´rale, les mode`les s’inte´ressent a` l’expression de quelques ca-
racte`res parmi les e´le´ments du syste`me : la position ou la hauteur des arbres
dans le cas d’une parcelle de foreˆt, le caracte`re proie ou pre´dateur des individus
dans le cas d’un syste`me proie-pre´dateur, etc. L’e´tat d’un e´le´ment du syste`me
est alors la combinaison des expressions des caracte`res conside´re´s. Chaque ca-
racte`re peut prendre une expression parmi un ensemble de valeurs discret (le
sexe par exemple) ou continu (la taille). Lorsque l’ensemble est continu, les ex-
pressions possibles sont ge´ne´ralement regroupe´es en classes (classes de diame`tre
pour les arbres, classes d’aˆge, etc.).
Traditionnellement, les mode`les en e´cologie e´taient agre´ge´s. Les variables
conside´re´es e´taient les effectifs de chaque classe d’e´tat : la densite´ des arbres, les
effectifs des personnes saines ou malades, etc. Depuis quelques anne´es une autre
approche s’est de´veloppe´e : les mode`les individu-centre´s. Les variables sont alors
les caracte`res de chaque e´le´ment du syste`me (ou individu ou encore agent) et les
variables agre´ge´es (les effectifs des classes) sont obtenues par de´nombrement.
L’opposition entre mode`les agre´ge´s et mode`les individu-centre´s est a` rap-
procher de la diffe´rence entre points de vue eule´rien et lagrangien en me´canique
des milieux continus. Dans le dernier cas, comme dans les mode`les individu-
centre´s, on suit proprie´te´s de chaque e´le´ment du syste`me (sa position, sa vitesse,
sa charge, etc.). Le point de vue eule´rien conside`re a` l’inverse les proprie´te´s du
milieu en un point fixe. Comme pour les mode`les agre´ge´s ou individu-centre´s,
ces points de vues sont a priori e´quivalents. Seulement, certains proble`mes sont
plus faciles a` aborder avec l’un ou l’autre formalisme.
1.2.5 Dimension du mode`le. Mode`les statiques, temporels ou
spatio-temporels.
Les mode`les les plus simples sont ceux qui ne prennent pas le temps en
compte et de´crivent simplement l’e´tat d’e´quilibre du syste`me. Cela peut eˆtre
l’effectif d’une population a` l’e´quilibre avec son environnement, ou par exemple,
la re´partition des e´cosyste`mes potentiels sur la surface du globe.
Un mode`le peut a` l’inverse de´crire l’e´volution au cours du temps des va-
riables d’e´tat du syste`me, conside´re´ globalement. Dans les mode`les temporels
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Comment conside´rer l’influence de l’he´te´roge´ne´ite´ spatiale dans un mode`le proies–
pre´dateurs ? Le premier moyen est de rajouter cette he´te´roge´ne´ite´ dans un mode`le
initialement non spatialise´, par exemple dans le mode`le agre´ge´ en temps continu :
dH
dt
= rH0 (H)H − rH− (H,P )H
dP
dt
= rP0 (P )P + rP+ (H,P )P
Me´tapopulations. Un premier moyen d’introduire l’espace dans le mode`le est de
conside´rer plusieurs sous-populations qui e´voluent selon les e´quations ci-dessus avec des
taux de migration entre les diffe´rentes sous-populations. Cette approche correspond
au mode`le de me´tapopulations de Levins [18] ou au mode`le dit stepping stone, plus
ancien [14]. Pour chaque entite´ spatiale, les effectifs des proies et des pre´dateurs suivent
les lois suivantes :
dHi
dt
= Hi (rH0 (Hi)− rH− (Hi, Pi))−Hi (u1i + . . .+ uni) + (ui1H1 + . . .+ uinHn)
dPi
dt
= Pi (rP0 (Pi) + rP+ (Hi, Pi))︸ ︷︷ ︸
compe´tition locale
− Pi (v1i + . . .+ vni)︸ ︷︷ ︸
e´migration
+ (vi1P1 + . . .+ vinPn)︸ ︷︷ ︸
immigration
ou` ujk (resp. vjk) repre´sente le taux de migration des proies (resp. pre´dateurs) de
l’entite´ j vers l’entite´ k.
Diffusion. Une autre manie`re de voir est de conside´rer l’espace comme continu. En
chaque endroit, les populations e´voluent suivant le mode`le de compe´tition mais peuvent
e´galement se de´placer. Le de´placement dans un espace continu peut eˆtre repre´sente´ par
un processus de diffusion dont la constante D repre´sente la rapidite´ de ce de´placement.
∂H
∂t

















Mode`les individu-centre´s : un exemple. En ne s’astreignant pas a` une for-
mulation mathe´matique sous forme d’e´quations, on peut imaginer des syste`mes proies–
pre´dateurs plus complexes. Un exemple est le mode`le de proies et pre´dateurs avec pour-
suite et e´vasion de Boccara et coll. [2]. Les proies et les pre´dateurs sont place´s dans un
espace, de telle fac¸on qu’ils ne puissent eˆtre au meˆme endroit au meˆme moment. Les
processus de´mographiques de base sont assez simples : une proie donne naissance a` une
autre proie avec une probabilite´ nH et cette nouvelle proie se place dans le voisinage
de son parent ; un pre´dateur a une probabilite´ mP de mourir. On conside`re donc deux
mode`les exponentiels d’e´volution de chaque population. Les proies et les pre´dateurs sont
susceptibles de se de´placer a` la meˆme vitesse : les pre´dateurs se dirigent vers la re´gion
de plus forte densite´ de proies tandis que les proies fuient la re´gion de plus forte densite´
de pre´dateurs (et se dirigent donc en sens inverse). Lorsque un pre´dateur tombe sur
une proie, il la capture avec une probabilite´ mH . En cas de capture, il donne naissance
a` un nouveau pre´dateur a` l’endroit ou` il a capture´ sa proie avec une probabilite´ nP .
Selon les valeurs des parame`tres, les proies et les pre´dateurs pre´sentent des organisa-
tions spatiales diffe´rentes, qu’il n’est pas possible de de´crire avec les mode`les pre´ce´dents.
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basiques, l’espace n’est pas pris en compte explicitement, seules les valeurs
globales des variables sont suivies. Concernant la dynamique de populations,
cela suppose l’introduction de l’hypothe`se de´terminante du me´lange homoge`ne
(homogeneous mixing). Les interactions entre individus sont suppose´s eˆtre les
meˆmes quels que soient ces individus. Cela traduit le fait qu’il ne sert a` rien de
conside´rer la re´partition dans l’espace des individus. Lorsque cette hypothe`se
est viole´e, il est ne´cessaire pour rendre compte de la dynamique du syste`me d’en
conside´rer un mode`le spatio-temporel. Deux grandes voies sont alors possibles :
spatialiser un mode`le non spatialise´ ou en baˆtir un de toutes pie`ces, ou` l’espace
est conside´re´ depuis le de´part.
La premie`re voie consiste a` se dire : imaginons ce qui se passerait si l’es-
pace ne tenait aucun roˆle. On peut conside´rer que dans des entite´s spatiales
e´le´mentaires, l’hypothe`se de me´lange homoge`ne est valide, donc le mode`le non
spatialise´ s’applique. Il suffit d’y rajouter un mode`le de transfert de population
entre les entite´s de base pour avoir un mode`le spatialise´ (mode`le comparti-
mental, box model). Lorsque les individus sont susceptibles de se mouvoir dans
un espace continu, cela donne les processus de diffusion. Lorsque l’espace est
conc¸u comme se´pare´ en entite´s discre`tes (des colonies), cela donne les mode`les
de me´tapopulations (lato sensu) ou stepping-stone models.
Pour les mode`les proce´dant de la seconde voie, le mode`le est conc¸u en tenant
compte de l’espace. C’est le cas en particulier des mode`les individu-centre´s
dans lesquels les individus se meuvent dans l’espace et interagissent lorsqu’ils
se rencontrent.
Quelle que soit la fac¸on dont ils ont e´te´ baˆtis (et deux mode`les proce´dant de
philosophies diffe´rentes peuvent finalement se ressembler fortement dans leur
e´criture), il faut a` un moment de´cider si l’on prend en compte les dimensions
temporelle ou spatiales et, le cas e´che´ant, si on les conside`re de fac¸on continue
ou discre`te (on dira un mot de la discre´tisation pour la re´solution nume´rique
dans le paragraphe suivant). Les noms des diffe´rentes combinaisons pour les
mode`les dynamiques sont re´sume´s dans le tableau 1.3.
Mode`le Temps Espace Variables
Equations diffe´rentielles C ∅ C
Equations aux diffe´rences D ∅ C
Marches ale´atoires en temps continu C ∅ ou C D
Marches ale´atoires D ∅ ou C D
Equations aux de´rive´es partielles C C C
Re´seau d’e´quations diffe´rentielles C D C
Equations aux diffe´rences finies D C C
Re´seaux d’ite´ration couple´es
(Coupled Map Lattices – CML)
D D C
Syste`mes quantifie´s C C D
Automates cellulaires ge´ne´ralise´s D D D
Tab. 1.3 – Les diffe´rentes cate´gories de mode`les dynamiques, d’apre`s Chave [4]. ∅ :
l’espace n’est pas pris en compte. D : discret. C : continu.
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1.2.6 Me´thodes de re´solution. Mode`les analytiques et nume´-
riques
Il existe des mode`les pour lesquels on peut trouver une solution analytique,
c’est a` dire expliciter sous forme d’e´quations la de´pendance des variables d’e´tat
entre elles ou l’e´volution de celles-ci dans l’espace et le temps. Ces mode`les
sont rares et il faut souvent faire subir des contorsions et des simplifications au
mode`le initial pour en tirer un mode`le soluble. Graˆce a` l’ordinateur, il est main-
tenant possible de donner une solution nume´rique lorsque la solution analytique
fait de´faut.
Commenc¸ons d’abord par conside´rer les mode`les de´terministes. L’ordina-
teur ne peut traiter que des donne´es discre`tes. Donc, quelle que soit la nature
continue ou discre`te de l’espace ou du temps dans la formulation du mode`le,
ils doivent eˆtre discre´tise´s. Lorsque le pas de discre´tisation (l’intervalle entre
deux e´le´ments conse´cutifs qui peut eˆtre traite´ par l’ordinateur) est suffisam-
ment petit, cela ne change rien fondamentalement. Par contre, lorsque le pas
de discre´tisation n’est plus ne´gligeable, la re´solution nume´rique introduit des
difficulte´s de re´solution et/ou des difficulte´s d’interpre´tation. Si l’on a une pre´-
cision au millime`tre sur la re´partition des e´cosyste`mes, on peut conside´rer que
les informations spatiales sont continues. Si la pre´cision est de 50 kilome`tres,
c’est de´ja` plus de´licat.
Pour les mode`les stochastiques, intervient un proble`me supple´mentaire. Une
simulation nume´rique donne seulement une valeur de la variable d’e´tat du sys-
te`me. Pour les mode`les de´terministes, c’est ce que l’on cherche : il n’y a qu’une
valeur possible. Par contre, pour les mode`les stochastiques, ce sont les fonctions
de re´partition de ces variables (ale´atoires) d’e´tat – et meˆme jusqu’a` l’e´volution
spatio-temporelle de ces fonctions de re´partition – que l’on veut e´valuer. La me´-
thode utilise´e, dite Monte Carlo, consiste alors a` re´pe´ter un grand nombre de
fois la meˆme expe´rience nume´rique, c’est-a`-dire a` partir des meˆmes conditions
initiales et a` laisser e´voluer le syste`me suivant ses lois ale´atoires. La re´partition
des diffe´rentes valeurs prises par les variables d’e´tat lors de ces diffe´rentes simu-
lations repre´sente la fonction de distribution des variables d’e´tat du syste`me. En
faisant un nombre suffisant de re´pliques de la meˆme expe´rience ale´atoire, il est
possible d’utiliser la statistique des re´sultats de ces expe´riences pour repre´senter
les lois de probabilite´ du syste`me : cela re´sulte du principe d’ergodicite´.
1.2.7 Comment choisir un mode`le ?
Le choix entre un mode`le empirique stochastique non spatialise´ ou un mode`le
me´caniste de´terministe spatialise´ ne doit eˆtre guide que par le proble`me lui-
meˆme. Comme le dit de´ja` le paragraphe 1.1.3, il n’y a pas de bon mode`le
par essence, il n’y a que des mode`les approprie´s a` une proble`me particulier.
Ainsi, le travail de mode´lisation ne se re´sume pas au codage d’un programme
informatique ou la re´solution d’une e´quation diffe´rentielle. La mode´lisation est
avant tout la synthe`se de donne´es et la de´termination du mode`le qui en re´sulte.
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1.3 L’approche dans la the`se
Qu’est-ce que j’ai fait ? En lisant la table des matie`res, on se demande ce
qu’il peut bien y avoir de commun entre l’interface foreˆt–savane et une e´pide´-
mie d’une maladie humaine. Honneˆtement, pas grand chose 7. Le rapport entre
ces deux sujets tient plus aux me´thodes employe´es pour les traiter, des me´-
thodes initialement de´veloppe´es pour la physique mais qui peuvent e´clairer des
proble`mes des sciences de la vie.
Les deux mode`les de propagation du feu (chapitre 3) et de propagation de
l’e´pide´mie (chapitre 8) sont tout a` fait similaires. Chaque site ou individu est
actif (c’est-a`-dire en feu ou malade) pendant un certain temps ale´atoire. Pendant
ce temps, il a la possibilite´ de rendre actif un de ses voisins. La diffe´rence re´side
dans la de´finition du voisinage des sites ou des individus. Pour le feu, l’espace est
un re´seau re´gulier a` deux dimensions et chaque site a autre voisins. Dans l’autre,
l’espace est un graphe ale´atoire ou` chaque individu peut entrer en contact avec
n’importe quel autre avec une probabilite´ donne´e. C’est une diffe´rence de taille
mais il n’en reste pas moins que c’est le meˆme outil, inspire´ des mode`les de
percolation.
Ensuite, chacun des deux mode`les est ajuste´, en fonction de sa fonction.
Il ne s’agit simplement pas de dire que ces deux proble`mes sont finalement
similaires. Et bien que l’approche initiale soit identique, les de´veloppements
sont diffe´rents. Concernant la dengue, j’ai ajoute´ des re`gles au mode`le de base
pour que le re´seau de contacts dans lequel se propage la maladie corresponde
au mieux au re´seau re´el. Pour le feu, j’ai simplifie´ le mode`le pour l’inte´grer dans
le mode`le FORSAT de la dynamique de l’interface entre les foreˆts tropicales
humides (les foreˆts e´quatoriales) et les savanes qui les bordent.
L’objet de ce mode`le FORSAT est de de´terminer quelles sont les dynamiques
the´oriquement possibles et comment les diffe´rents facteurs (le climat, la nature
du sol, les activite´s humaines, la nature des espe`ces implique´es) de´terminent
cette dynamique. Pour ce faire, il faut un mode`le simple des processus clefs qui
interviennent dans ces re´gions : le cycle de succession (installation de la foreˆt
en savane) avec, en particulier, la disse´mination des plantules de foreˆt (chapitre
4) et la propagation des feux courants de savane.
J’ai ensuite interpre´te´ le comportement e´mergent du mode`le FORSAT dans
le cadre de la the´orie des transitions de phases (chapitre 5) en conside´rant
que savane et foreˆt sont deux phases d’un meˆme syste`me (exactement comme
l’eau et la vapeur d’eau sont deux e´tats d’un meˆme syste`me). L’e´tude de cette
transition de phase a fourni un cadre pour l’interpre´tation des dynamiques
actuelles et passe´es des limites foreˆt-savane et un point de vue original sur une
e´tude de terrain dans la mosa¨ıque foreˆt-savane du littoral congolais (chapitre
6).
Comment l’ai-je fait ? Renshaw a dresse´ en introduction de son livre [23]
sur les mode`les utilise´s en biologie un constat de´sabuse´. Selon lui,  pour les
7Pas tout a` fait rien, tout de meˆme : beaucoup de maladies tropicales ont un cycle forestier
et c’est a` l’interface que les virus peuvent sortir de la foreˆt et mener a` de nouvelles e´pide´mies.
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the´oriciens, un mode`le se re´sume souvent a` la manipulation d’e´quations ma-
the´matiques, ajoutant d’occasionnelles re´fe´rences biologiques simplement pour
gagner une respectabilite´ pratique alors que les biologistes de´veloppent des mo-
de`les de´terministes vaguement plausibles qui refle`tent un espoir mathe´matique
plus que la re´alite´ biologique 8. Dans les deux cas, le mode`le manque ses buts :
il n’apporte pas de connaissance et il ne permet pas de faire le lien entre the´orie
et pratique.
Au cours de cette the`se, j’ai vu la mode´lisation comme un moyen de tenir
les deux bouts de la chaˆıne, un lien entre the´orie et pratique. Cette position est
inconfortable pour un scientifique, parce qu’elle e´loigne de la ve´rite´. En effet,
en mesurant le re´el (faire une expe´rience ou aller sur le terrain et de´crire ce qui
se passe) ou en mesurant l’abstrait (construire un objet the´orique et l’e´tudier),
on est au contact direct du vrai. Par contre, construire un mode`le d’un syste`me
re´el pour pouvoir en dire quelque chose de pratique implique des compromis,
des approximations, et des questions incessantes sur l’inte´reˆt de la de´marche
pour le proble`me pose´.
C’est une position ne´anmoins inte´ressante parce que le mode`le n’a pas besoin
d’alibi et n’en est pas un lui-meˆme. L’aspect the´orique se nourrit des questions
pratiques (c’est pour re´pondre a` une question pratique sur la propagation des
feux de savane que je me suis inte´resse´ a` la the´orie de la percolation, cf. chapitre
3) et apporte des connaissances nouvelles (mesure de la vitesse de progression
du front de foreˆt, paragraphe 6.2) ou permet de sugge´rer des campagnes de
terrain (cas du Congo).
Finalement, mon travail de the`se m’a conduit a` re´fle´chir sur le roˆle du mo-
de´lisateur dans le contexte des sciences de la vie. Il agit au carrefour de diffe´-
rentes disciplines en n’e´tant pas ne´cessairement spe´cialiste de l’une d’entre elles
(et parfois ce n’est meˆme pas souhaitable) mais il apporte des connaissances
the´oriques et techniques, une capacite´ de synthe`se et de (re)formulation et de
re´solution de proble`mes. Il n’est pas simplement un nume´ricien, qui a une capa-
cite´ technique de transformation d’un mode`le en code informatique ; il agit en
amont et baˆtit le mode`le, a` partir d’un dialogue avec les spe´cialistes, e´ventuel-
lement l’imple´mente informatiquement, et l’exploite ensuite. Ce sont les phases
d’e´laboration et d’exploitation qui sont cruciales et porteuses de sens. C’est sur
ces phases que j’ai essaye´ d’insister au long de ces trois anne´es de travail et dans
ce me´moire.
8 Theoreticians often model purely in terms of manipulating mathematical equations,
throwing in the occasional biological reference merely to gain practical respectability ; whilst
biologists may develop vaguely plausible deterministic models which reflect mathematical hope
rather than biological reality. 
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Deuxie`me partie





Comment de´crire par un mode`le simple l’extraordinaire complexite´ des pro-
cessus qui se jouent la` ou` la savane rencontre la foreˆt ? Tout s’en meˆle. La
ge´ographie d’abord : l’altitude, le climat, la nature du sol. Les plantes, bien
suˆr : les herbes, les arbustes, les arbres, les lianes de combien d’espe`ces diffe´-
rentes. Les animaux, aussi : les mammife`res ou les oiseaux mangent les fruits
de la foreˆt et en transportent les graines, d’autres plus petits (vers, insectes)
transforment le sol. Les hommes enfin : leur relation a` la nature, produit de
leur culture, de´termine leur impact sur elle.
Heureusement, deux processus centraux sont communs a` toutes les re´gions
de transgression (chapitre 2) : la succession forestie`re (le processus d’installa-
tion d’espe`ces forestie`res en savane, avec le caracte`re de´terminant des arbres
pionniers) et les feux courants de savanes. Toutes les particularite´s des sites
jouent sur les parame`tres de ces processus et non sur leur structure meˆme.
Comment mode´liser un feu de savane ? Plus ge´ne´ralement, comment mode´-
liser la propagation d’un incendie ? Beaucoup de mode`les existent de´ja` (chapitre
3). Les deux processus de´terminant la propagation d’un incendie (les capacite´s
du combustible a` s’enflammer et a` bruˆler) de´finissent un mode`le stochastique
simple.
Pour la succession forestie`re, le point crucial est la disse´mination des
graines : c’est l’e´tape du processus qui permet a` la foreˆt d’avancer. La mo-
de´lisation de la dispersion des plantes (chapitre 4) fait intervenir une courbe de
dispersion : la probabilite´ qu’une graine tombe (ou qu’une plantule pousse) a` une
distance donne´e de l’arbre parent. Deux e´chelles de dispersion apparaissent : la
dispersion proche (la plupart des plantules poussent au voisinage d’arbres e´ta-
blis) et la dispersion lointaine (e´ve´nements rares mais de´terminants).
Le mode`le FORSAT re´unit ces deux modules (succession et feu) et prend en
compte quatre classes fonctionnelles de ve´ge´tation (chapitre 5) : les herbes, les
plantules de pionniers, les pionniers adultes et les espe`ces typiquement fores-
tie`res. L’e´tude du comportement e´mergent du mode`le montre une transition de
phases entre savane et foreˆt avec comme parame`tres de controˆles les facteurs
environnementaux (facilite´ d’installation de la foreˆt) ou le facteur anthropique
(fre´quence des feux de savane).
L’e´tude de cette transition fournit un cadre pour interpre´ter les dynamiques





Il y a dans la re´partition des savanes herbeuses et des
foreˆts denses humides en Afrique et en Ame´rique tropicales
des faits e´cologiquement aberrants, c’est-a`-dire que certaines
re´gions de savanes herbeuses re`gnent dans des conditions e´co-
logiques qui sont favorables a` l’existence de foreˆts denses hu-
mides ou au moins de foreˆts se`ches ou de savanes boise´es.
Si le de´terminisme e´cologique est un mode de raisonnement
scientifique valable, il y a la` un ensemble de faits qui me´ritent
d’eˆtre expose´s et doivent eˆtre explique´s.
— Auguste Aubre´ville (Savanisation tropicale et
glaciations quaternaires).
Ce chapitre, apre`s une introduction sur les objectifs de ce travail de mode´-
lisation, propose une synthe`se des connaissances actuelles sur la dynamique du
contact entre foreˆts et savanes tropicales humides – aussi bien sur son histoire
que sur les me´canismes principaux qui la re´gissent.
2.1 Un mode`le, pour quoi faire ?
2.2 Proble´matique
2.2.1 Les questions en suspens
Avenard en 1969 [36] avait dresse´ le bilan des recherches concernant les
contacts entre la foreˆt tropicale humide et la savane. En 34 ans, deux grandes
questions ont e´te´ re´solues. Les e´tudes pale´oenvironnementales ont permis de
reconstituer l’histoire de la ve´ge´tation et de de´terminer que les savanes hu-
mides sont principalement d’origine pale´oclimatique. D’autre part, on connaˆıt
mieux l’impact des activite´s traditionnelles de l’homme sur l’environnement,
notamment des feux de brousse, ou` l’on distingue les bruˆlis pour l’agriculture
itine´rante, qui n’entraˆınent pas la savanisation de la foreˆt, des feux courants
de savanes. Et parmi ces feux de savanes, on fait bien la distinction entre leurs
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effets dans les savanes humides et se`ches. Dans les savanes humides, les feux de
savane n’entraˆınent pas de conversion de la foreˆt en savane. Les autres sujets
ont fait l’objet d’approfondissements et d’ame´liorations : l’e´tude des sols, le roˆle
de la macrofaune, la fonction des diffe´rentes espe`ces dans la succession fores-
tie`re, etc. Ne´anmoins, bien des questions qu’Avenard posait semblent avoir e´te´
laisse´es en suspens. Il en est ainsi de l’origine des ıˆlots forestiers qui parse`ment
la savane ou de certaines savanes incluses anthropise´es. Surtout, l’entreprise de
hie´rarchisation des facteurs expliquant l’e´tat actuel et la dynamique de la mo-
sa¨ıque est loin d’eˆtre acheve´e. Quel roˆle exact jouent les facteurs intervenant
dans la dynamique : sol, climat, hommes, espe`ces pre´sentes ?
Pourquoi un mode`le ? La mise au point d’un mode`le de la dynamique du
contact foreˆt-savane re´pond a` un triple objectif, recouvrant ses fonctions des-
criptives, explicatives et pre´dictives (cf. paragraphe 1.1.2).
Dans un premier temps, il permet de trouver les me´canismes principaux de
la dynamique du contact foreˆt-savane. Les modes de progression sont similaires
dans les diffe´rentes zones de transgression [70] : il existe donc des processus
clefs communs a` ces diffe´rentes zones qui doivent expliquer l’essentiel de la dy-
namique, les particularite´s locales ne jouant qu’a` la marge. Il s’agit donc de
trouver le mode`le minimal qui peut reproduire l’e´ventail des dynamiques obser-
ve´es en incorporant le minimum de processus, et ce le plus simplement possible.
Ces processus clefs se de´duisent de la synthe`se des connaissances sur le pro-
ble`me acquises par l’expe´rience personnelle, les discussions avec des spe´cialistes
et l’e´tude de la litte´rature. Ils sont ensuite valide´s par l’aptitude du mode`le a`
reproduire les dynamiques possibles.
Un mode`le est e´galement un outil d’explorations. Avenard [36] souhaitait
e´tudier les phe´nome`nes de fac¸on expe´rimentale. Seulement, il n’y a pas eu de
ge´ne´ralisation des expe´riences, du fait sans doute des difficulte´s a` les mettre en
place et a` les maintenir pendant un nombre d’anne´es suffisant. Un mode`le de la
dynamique de la mosa¨ıque permet de mener des  expe´riences nume´riques  : il
est possible de faire varier les parame`tres du mode`les, de simuler l’e´volution de
plusieurs dizaines d’anne´es en quelques minutes. Ainsi, on peut de´crire pre´cise´-
ment comment jouent les diffe´rents parame`tres sur la dynamique de la zone de
transgression. En particulier, il est possible d’expliquer les diffe´rences dans la
dynamique qui apparaissent dans la meˆme re´gion au cours du temps (diffe´rences
diachroniques) ou entre des re´gions diffe´rentes (diffe´rences synchroniques).
Enfin, un tel mode`le peut eˆtre un outil de ge´ne´ralisation des connaissances.
L’acce`s aux sites e´tant souvent malcommodes dans les re´gions tropicales, les me-
sures sont effectue´es dans des endroits assez proches des rares axes de commu-
nication. Un mode`le simple et pratique de la dynamique d’une zone de contact
foreˆt savane peut eˆtre un bon outil pour ge´ne´raliser a` une e´core´gion les connais-
sances acquises en un endroit particulier. Ce dernier aspect du mode`le ne´ces-
site ne´anmoins un travail important de parame´trage et le travail pre´sente´ se
concentre sur les deux premiers aspects du mode`le.
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Pourquoi un nouveau mode`le ? Bien qu’il n’existe pas de mode`le spe´ci-
fiquement de´die´ a` la dynamique relative des foreˆts et des savanes tropicales
humides, des mode`les ont de´ja` e´te´ consacre´s a` la dynamique relative de deux
e´cosyste`mes. Trois types de mode`les sont disponibles :
1. les simples analogies avec des syste`mes dynamiques simples existant par
ailleurs : percolation, etc. qui si elles e´taient applique´es a` un proble`me
spe´cifique n’apporterait rien de neuf.
2. les mode`les spe´cifiquement de´die´s a` un proble`me similaire pour lesquels
l’effort d’adaptation serait aussi important que celui de mode´lisation et
ne serait pas satisfaisant du point de vue the´orique.
3. les plates formes adaptables : comme elles ont une porte´e ge´ne´rale, il peut
eˆtre difficile de les adapter en un mode`le simple.
Finalement, construire un nouveau mode`le, c’est-a`-dire en de´terminer les
me´canismes et les coder nume´riquement, apparaˆıt comme la solution la plus
simple.
2.3 Paysages tropicaux : description et e´volution.
Actuellement, la foreˆt tropicale humide progresse sur ses marges : c’est l’un
des premiers re´sultats de l’e´cologie tropicale. Cette affirmation surprend, tant
elle va a` l’encontre de l’image commune d’une foreˆt fragile, en re´gression sous
l’action de l’homme. L’objet de ce paragraphe est de re´sumer l’e´tat des connais-
sances afin de mettre en lumie`re ce constat ainsi que la fac¸on dont il faut le
tempe´rer.
2.3.1 Savanes et foreˆts tropicales
La re´gion tropicale, la zone intertropicale, les tropiques : ces termes de´si-
gnent la re´gion du monde situe´e autour de l’e´quateur et soumise aux climats
e´quatoriaux et tropicaux.
Mouvement de la Terre et circulation atmosphe´rique. L’atmosphe`re
[77] rec¸oit de la chaleur du soleil, soit directement, soit par l’interme´diaire du
sol et en perd par rayonnement. La diffe´rence entre chaleur rec¸ue et perdue est
le bilan radiatif. En moyenne annuelle, la chaleur rec¸ue est plus intense dans
la re´gion de l’e´quateur et de´croˆıt vers les poˆles : le bilan radiatif est positif
jusqu’aux latitudes 35◦ Nord et Sud et ne´gatif au-dela`. Du point de vue atmo-
sphe´rique, il y a, de ce fait, deux sources froides aux poˆles et une source chaude
dans la zone intertropicale. La circulation atmosphe´rique est donc organise´e de
fac¸on syme´trique dans les deux he´misphe`res : dans chacun d’entre eux, la circu-
lation part des poˆles vers les tropiques avant de repartir vers les poˆles. L’axe de
syme´trie de la circulation atmosphe´rique, situe´ dans la zone intertropicale, est
nomme´ Equateur Me´te´orologique (EM). C’est un couloir zonal (latitudinal) de
basses pressions, encadre´ des grandes formations anticycloniques (anticyclones
des Ac¸ores et de Sainte-Hele`ne dans l’Atlantique Nord et Sud, par exemple).
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Dans les deux he´misphe`res, la force de Coriolis a un sens diffe´rent, amenant les
anticyclones a` tourner en sens inverse. De part et d’autre de l’EM, les courants
convergent donc et donnent naissance a` des vents d’Est : les alize´s.
L’EM ne reste pas fixe au cours de l’anne´e. En effet, l’axe de re´volution de
la Terre n’est pas perpendiculaire au plan de l’e´cliptique (le plan dans lequel
se meut la Terre dans sa course autour du Soleil) : l’angle sous lequel le Soleil
est vu depuis la Terre e´volue au cours de l’anne´e ; c’est le mouvement ze´nithal.
Les variations saisonnie`res de flux de chaleur sont faibles sous les tropiques (ou`
le Soleil est toujours haut dans le ciel) mais tre`s fortes au niveau des poˆles (la
dure´e du jour varie de 0 h a` 24 h). Ces changements importants au niveau des
re´servoirs froids modifient conside´rablement la circulation atmosphe´rique dans
chaque he´misphe`re et induisent un de´placement de l’axe de syme´trie (l’EM),
qui suit le mouvement ze´nithal du soleil (voir figure 2.1).
Sur les continents, le de´placement du maximum d’e´chauffement au cours
de l’anne´e peut en outre affecter le champ de pression et cre´er des de´pressions
thermiques dans les plus basses couches de l’atmosphe`re. Ces de´pressions accen-
tuent le de´placement de l’EM vers le Tropique. Les alize´s peuvent alors traverser
l’Equateur Ge´ographique, subir le changement de sens de la force de Coriolis et
se transformer en courants d’Ouest : la mousson. La circulation des plus hautes
couches, elle, n’est pas affecte´e.
Il y a donc la partie haute de l’EM qui subit le changement de circulation
atmosphe´rique dans chaque he´misphe`re induit par l’e´volution des sources froides
polaires : c’est l’EMV (EM Vertical, car sa structure est verticale). L’EMV se
caracte´rise par une ceinture de hauts nuages de 300 a` 500 kilome`tres de large,
provoquant au sol des pre´cipitations abondantes et re´gulie`res. Dans les basses
couches, la trace au sol de l’EM (que l’on trouve couramment appele´ ITCZ,
pour Intertropical Convergence Zone) subit, a` cause des de´pressions thermiques
continentales, des deflexions plus importantes. La surface de raccordement entre
les deux parties est incline´e dans les moyennes couches (EMI) : cette surface
correspond au FIT (Front InterTropical de convergence). Dans cette zone, les
pre´cipitations prennent la forme de pluies orageuses et ale´atoires.
Climats des Tropiques. L’oscillation de l’EM de´termine les caracte´ristiques
du climat de la re´gion intertropicale : alternance d’une saison des pluies lorsqu’il
passe, et d’une saison se`che lorsque il se retire et laisse place aux hautes pressions
(figure 2.2).
La de´finition du caracte`re sec ou humide de la saison est de´licat a` de´finir [76].
La fac¸on la plus simple est de conside´rer le rapport P/T entre le montant des
pre´cipitations mensuelles et la tempe´rature moyenne mensuelle : le mois est sec
si P/T < 2 et humide sinon (figure 2.3). Une description plus fine mais plus
difficile fait intervenir la comparaison entre l’e´vapotranspiration de la ve´ge´tation
(flux de vapeur d’eau de la ve´ge´tation vers l’atmosphe`re) et le flux d’eau vers
la ve´ge´tation a` travers les pre´cipitations et les re´serves d’eau du sol.
La dure´e et l’importance de la saison se`che de´pendent de l’e´loignement a`
l’Equateur et des conditions locales particulie`res. Deux types de climat en re´-
sultent [77].
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Fig. 2.1 – Positions extreˆmes de l’Equateur Me´te´orologique Vertical (EMV) et de la
trace au sol de l’Equateur Me´te´orologique Incline´ (EMI) en janvier et en
juillet. Les fle`ches repre´sentent les vents dominants alize´s et mousson. AA :
position des formations anticycloniques oce´aniques encadrant l’EM. D’apre`s
Leroux [77].
Fig. 2.2 – Coupe transversale de l’atmosphe`re au niveau de l’Equateur Me´te´orologique
et type de temps au sol. D’apre`s Leroux [77].
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Fig. 2.3 – Diagrammes ombrothermiques correspondant : a) au climat e´quatorial b) au
climat tropical humide c) au climat tropical sec. Les points correspondent
aux mois secs (courbes de pre´cipitations sous la courbe des tempe´ratures,
c’est-a`-dire un rapport P/T < 2), les hachures verticales aux mois humides
et les zones noires (e´chelle diffe´rente des pre´cipitations) aux mois perhumides
(plus de 100 mm de pre´cipitation mensuelle). Les donne´es sont tire´es de [44].
Le climat e´quatorial se caracte´rise par une certaine uniformite´ des condi-
tions climatiques au cours de l’anne´e : basses pressions, peu de contraste ther-
mique et pre´cipitations toujours abondantes (plus de 1500 mm par an, jusqu’a`
9000 mm par an en Colombie ou 11000 mm au pied du Mont Cameroun). C’est
le climat des zones ou` l’amplitude d’oscillation de l’EM est faible (Panama,
Nouvelle-Guine´e) et des re´gions ou` des me´canismes pluvioge`nes locaux, duˆs a`
la topographie ou au couvert ve´ge´tal (Amazonie, Bassin du Za¨ıre) compensent
au moins en partie ces oscillations. Dans ces re´gions, il n’y a pas a` proprement
parler de saison se`che mais une ou deux pe´riodes de moindre pluviome´trie par
an (figure 2.3.a).
On parle de climat tropical humide lorsque les deux saisons sont clairement
de´finies : une saison humide, d’une dure´e supe´rieure a` trois mois (c’est l’hiver-
nage) et une saison se`che, d’une dure´e supe´rieure a` deux mois (figure 2.3.b).
Lorsque la saison se`che est tre`s longue, le climat est dit tropical sec (figure
2.3.c).
Climax. Le climax est  la formation optimum correspondant a` un milieu
de´termine´  [34]. C’est la formation ve´ge´tale qui s’installerait en un endroit
particulier, sous des conditions particulie`res si on la laissait e´voluer suffisam-
ment longtemps ; c’est l’e´tat d’e´quilibre de la ve´ge´tation avec son milieu. La
notion de climax est souvent critique´e. Elle conserve ne´anmoins sa pertinence
tant qu’on garde a` l’esprit l’influence du temps sur trois points. Le premier
point est qu’il s’agit d’un e´tat d’e´quilibre dynamique : les plantes poussent et
meurent, sont remplace´es par d’autres, etc. Mais de manie`re globale la forma-
tion ve´ge´tale peut eˆtre de´finie. Le second est que le climax est l’e´tat vers lequel
tend le syste`me et non l’e´tat dans lequel on peut l’observer en un instant donne´.
Ce qu’on observe ne peut eˆtre qu’une e´tape dans le de´veloppement de la for-
mation d’e´quilibre. Le troisie`me point est que le climax peut ne pas eˆtre atteint
parce que le temps de de´veloppement de cette formation peut eˆtre plus long
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que le temps caracte´ristique de changement des conditions environnementales
et donc de la nature de ce climax.
En retenant ces re´serves a` l’esprit, on peut de´crire la ve´ge´tation climacique
des re´gions tropicales, en fonction des deux grandeurs climatiques principales :
le montant des pre´cipitations annuelles et la dure´e de la saison se`che. La com-
binaison de ces deux facteurs de´termine le type de ve´ge´tation : foreˆt ou savane
(figure 2.4).
Foreˆts humides. La foreˆt est un e´cosyste`me domine´ par des arbres hauts
dont les couronnes sont jointives et dont la strate herbace´e est absente ou faible.
Les foreˆts tropicales humides sont ge´ne´ralement denses9, ne´cessitent un
climat tre`s humide (pre´cipitations annuelles importantes et/ou courte saison
se`che) et sont caracte´rise´es par un microclimat inte´rieur : l’humidite´ et la tem-
pe´rature sont re´gule´es (80−100% d’humidite´, 24−28◦C). Deux grandes classes
de foreˆts humides se distinguent. Les foreˆts tropicales sempervirentes (toujours
vertes : les arbres renouvellent leurs feuilles au fur et a` mesure sans de´feuillaison
comple`te) sont situe´es dans une bande autour de l’e´quateur ou` les pre´cipitations
sont les plus importantes : dans le bassin de l’Amazone, dans celui du Congo,
en Indone´sie, etc. Ces foreˆts sont caracte´rise´es par une tre`s grande diversite´
biologique associe´e a` un taux d’ende´misme e´leve´.
Les climats un peu moins humides (saison se`che plus longue ou moins de
pre´cipitations) voient l’installation de foreˆts tropicales humides semi-de´cidues
(ou semi-caducifolie´es : dont une partie des espe`ces ligneuses (arbres) perdent
leurs feuilles au cours de la saison se`che). Les arbres de ces foreˆts sont moins
diversifie´s et ont une aire de re´partition plus vaste.
Bien qu’elles ne soient pas concerne´es par cette e´tude, il faut mentionner les
foreˆts claires qui s’installent sous un climat tropical plus aride. Ces foreˆts sont
tre`s diffe´rentes des foreˆts humides aussi bien du point de vue physiologique que
du point de vue des relations avec les savanes pe´riforestie`res.
Ame´rique Sud-Est
du Sud Afrique Asiatique Total
Foreˆt 612 185 245 1042
Mosa¨ıque foreˆt-savane 91 13 20 124
Savane 271 97 60 428
Formations anthropise´es 181 42 120 343
Total 1155 337 445 1937
% Foreˆt 57% 57% 61% 58 %
Tab. 2.1 – Surfaces occupe´es (en 106 ha) en 1997 par diffe´rents types d’e´cosyste`mes
dans la re´gion tropicale humide, d’apre`s Achard et coll. [28]. La ligne %
Foreˆt prend en compte la part de foreˆt de la classe Mosa¨ıque.
9Il faut ne´anmoins mentionner l’existence de foreˆts clairseme´es et de foreˆts mare´cageuses
dans des conditions particulie`res.
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Fig. 2.4 – Relation grossie`re entre ve´ge´tation et les deux principaux de´terminants cli-
matiques tropicaux : le montant des pre´cipitations et la longueur de la saison
se`che. Les deux lignes pointille´es repre´sentent les possibilite´s climatiques. Les
zones blanches repre´sentent les diffe´rentes formations forestie`res des condi-
tions les plus humides vers les plus se`ches. Les domaines de savane recouvrent
les domaines de foreˆt. pour expliquer les chevauchements il faut conside´rer
des facteurs non pris en compte ici : soit un parame`tre du syste`me (nature
du sol, actions anthropiques) soit simplement le temps. D’apre`s Lu¨ttge [80]
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Fig. 2.5 – Re´partition des grands types de ve´ge´tation tropicale. En gris : foreˆts tro-
picales humides. En noir : savanes humides et savanes arbore´es. Points :
savanes se`ches. D’apre`s Riou [95] et Simon [105].
Savanes. La savane est quant a` elle une formation ve´ge´tale forme´e d’un ta-
pis herbace´ continu (compose´ principalement de hautes gramine´es pe´rennes) et
d’une strate arbustive. Selon l’importance de cette dernie`re on distingue : les
savanes arbore´es, ou` les arbres et arbustes forment un couvert clair ; les sa-
vanes arbustives, parseme´es d’arbustes ; les savanes herbeuses. Ces formations
se trouvent dans les zones tropicales non propices a` la foreˆt, soit que l’humidite´
y est insuffisante (trop faible pluviome´trie, trop longue saison se`che) et on parle
alors de savanes climatiques, soit que le sol ne puisse pas accueillir de foreˆt
(mare´cages, cuirasses ferrugineuses et roches) : ce sont les savanes saxicoles ou
e´daphiques.
Savanes humides. Tre`s toˆt, des e´tudes ont montre´ que beaucoup de savanes
pe´riforestie`res n’e´taient ni climatiques ni saxicoles, mais semblaient persister
dans des conditions suffisantes pour l’installation de la foreˆt [29, 34]. Ces savanes
sont parcourues par de nombreuses foreˆts galeries et ıˆlots forestiers. On trouve
des savanes de ce type un peu partout sous les tropiques : les savanes guine´ennes
en Afrique de l’Ouest, les campos cerrados ou Llanos en Ame´rique Latine, en
Asie (Vietnam) [29]. On a beaucoup discute´ sur l’origine de ces savanes, en
particulier si elles e´taient l’he´ritage d’une phase plus se`che dans le passe´ [35] ou
si elles avaient e´te´ cre´e´es par l’homme a` partir de la foreˆt [47, 93].
La zone de transition entre ces deux formations met en pre´sence la foreˆt
humide et les savanes herbeuses ou arbustives qualifie´es de pe´riforestie`res. Elle
prend l’aspect d’une mosa¨ıque foreˆt-savane, avec des savanes incluses dans la
zone de foreˆt et des taˆches de foreˆt au milieu de la savane. Cet aspect de mo-
sa¨ıque, d’imbrication d’un domaine dans l’autre, se retrouve a` diverses e´chelles
(voir les planches 1 a` 3). Selon une e´tude re´cente [28], la surface occupe´e par les
savanes humides repre´sente 40% de la surface occupe´e par les foreˆts humides.
C’est conside´rable si on conside`re cette surface comme un potentiel de conqueˆte
pour la foreˆt.
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2.3.2 Influence des facteurs anthropiques
La zone de contact entre la foreˆt et la savane n’est pas uniforme´ment peuple´e.
On y trouve des villes importantes, qui attirent de plus en plus de gens. D’autres
endroits, parseme´s de villages, ou` les activite´s traditionnelles sont en ge´ne´ral
maintenues, subissent l’exode rural.
Cultures. Le sol tropical est peu fertile [80]. Le syste`me agricole tradition-
nel [54] en savane comme en foreˆt est celui de l’agriculture itine´rante (shifting-
field cultivation) reposant ge´ne´ralement sur une alternance d’une courte pe´riode
de cultures (2/4 ans) et d’une longue pe´riode de jache`re (10/15 ans). Le cycle
commence par une libe´ration de l’espace par l’abattage des arbres (a` la machette
ou a` la tronc¸onneuse). Le bois coupe´ est ensuite bruˆle´, les cendres servant d’en-
grais. Les grands arbres e´mergents sont ge´ne´ralement pre´serve´s. Le rendement
diminue tre`s vite, a` mesure que le sol, peu fertile, s’e´puise. Le champ est alors
abandonne´ (au bout de 3 ou 4 anne´es) et la ve´ge´tation naturelle envahit petit
a` petit la zone, avant d’eˆtre de nouveau de´friche´e. Cette forme d’exploitation
paraˆıt tout a` fait adapte´e a` la foreˆt tropicale humide [54], meˆme si le corte`ge
floristique de la foreˆt pendant la pe´riode de jache`re (foreˆt secondaire) est plus
pauvre que celui de la foreˆt originelle (foreˆt primaire).
Feux courants de savane. Le feu est un phe´nome`ne caracte´ristique des sa-
vanes [99], pas force´ment anthropoge`ne : meˆme dans les re´gions non peuple´es,
la foudre ou la fermentation d’herbes dans les savanes denses [84] peuvent pro-
voquer une mise a` feu naturelle. Ne´anmoins, la plupart des feux sont provoque´s
par l’homme. Si certains sont accidentels (un me´got de cigarette, etc.), la mise
a` feu de la savane est e´galement une activite´ traditionnelle des populations lo-
cales. Les objectifs sont multiples [99] : pour assainir les environs des maisons
(ce sont alors de petits feux controˆle´s, allume´s en de´but de saison se`che et le
soir, qui permettent e´galement d’e´viter que les feux de plus grande ampleur
n’arrivent pre`s des habitations) ;  de´broussailler  la savane sur une grande
e´chelle et en faciliter l’acce`s ; rabattre le gibier vers les chasseurs ; faire paˆıtre
de jeunes pousses par les troupeaux. Le mise a` feu obe´it e´galement a` des fac-
teurs moins objectifs : par habitude, par pyromanie ou tout simplement par le
besoin d’avoir une vue de´gage´e. De toute fac¸on, le feu n’a jamais pour objectif
d’avoir un impact direct sur la foreˆt ou sur la progression de la foreˆt : la mise
a` feu obe´it a` des pre´occupations beaucoup plus imme´diates, lie´es a` la savane
elle-meˆme.
Expe´riences de controˆle de feu. Le tableau 2.2 re´sume les endroits des
quelques expe´riences mene´es pour mesurer l’influence du feu sur la dynamique
de conqueˆte des zones de savane par les espe`ces de foreˆt. Il s’agit de comparer
l’e´volution de parcelles de foreˆt pre´alablement de´friche´es pre´serve´es totalement
du feu et d’autres soumises a` diffe´rents re´gimes de feux (en ge´ne´ral, diffe´rentes
e´poques de mise a` feu pour comparer les effets des feux pre´coces et tardifs ou
diffe´rentes fre´quences de mise a` feu).
Les re´sultats des diffe´rentes e´tudes sont assez comparables :
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Site Anne´es Types de parcelles Re´fe´rences
Kokonde´kro (Coˆte
d’Ivoire)
1937–1961 P.I. ; F.P. ; F.T. [29]
Olokomeji (Nigeria) 1929–1957 P.I. ; F.P. ; F.T. [99]
Ndola (Zambie) 1933–1956 P.I., F.P., F.T. [110]
Red Volta (Ghana) 1949–1960–1977 P.I. ; F.P. ; F.T. [41]
Kpong (Ghana) 1949–1960–1977 P.I. ; F.P. ; F.T. [106]
Recor–JBB (Bre´sil) 1972–1993 P.I. ; F.1/2 [85]
Tab. 2.2 – Synthe`se des diffe´rents emplacements d’expe´riences de mise en de´fens de
savane. Les diffe´rents types de parcelles sont : P.I. : protection inte´grale
contre les feux. F.P. : mise a` feu chaque anne´e en de´but de saison se`che
(feux pre´coces). F.T. mise a` feu chaque anne´e en fin de saison se`che (feux
tardifs). F.1/2 : feux un an sur deux.
1. La densite´ d’arbres et la surface terrie`re de´croissent avec l’intensification
de la perturbation.
2. A l’inverse, le couvert herbace´ augmente avec l’intensification de la per-
turbation : il bruˆle plus, mais se reconstitue mieux du fait de la quantite´
de lumie`re plus importante.
3. Les sols ne semblent pas affecte´s significativement par la protection contre
les feux (aussi bien dans leur composition que dans leur caracte´ristique
chimique).
Expe´rience de de´gradation de la foreˆt humide. En 1960-1962, une expe´-
rience a e´te´ mene´e en Coˆte d’Ivoire [29] consistant a` tenter la cre´ation d’une sa-
vane incluse en foreˆt. 2000 m2 de foreˆt ont d’abord e´te´ coupe´s et bruˆle´s apre`s que
les souches furent de´racine´es. Malgre´ l’importation massive de graines d’herbes
de savane et une lutte intensive contre les espe`ces forestie`res, la parcelle res-
semblait finalement plus a` une brousse forestie`re qu’a` une savane incluse. Cette
expe´rience vient confirmer la the`se selon laquelle une cre´ation de savane par
accident a` partir d’une foreˆt dense est quasi-impossible et un tel phe´nome`ne ne
peut en tout cas pas expliquer le grand nombre de savanes incluses.
Cette expe´rience a d’ailleurs e´te´ confirme´e par la transformation des foreˆts
ivoiriennes suite a` la de´forestation cause´e par la pression agricole, non en savanes
mais en brousses forestie`res bloquantes, c’est-a`-dire empeˆchant la re´ge´ne´ration
de la foreˆt dans sa structure originelle.
Activite´s modernes. Les activite´s modernes ont induit un changement
d’e´chelle sensible : de l’utilisation locale des ressources on est passe´ a` une utili-
sation d’ampleur nationale voire mondiale. Parmi ces activite´s, il faut citer :
– l’exploitation forestie`re ;
– les plantations et la culture de rente ;
– la conversion des grandes zones de foreˆts en syste`mes agricoles (front pion-
niers) ;
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– les infrastructures qui perturbent l’e´cosyste`me (routes, voies ferre´es, pipe
lines)
D’autre part, l’urbanisation croissante pose d’une part la question du devenir
des foreˆts proches des villes, mais e´galement (et peut-eˆtre surtout) celle de
l’organisation des flux entre la ville et les zone rurales (charbon de bois, viande
de brousse, etc.). Si les perturbations induites par les activite´s modernes sont
loin d’eˆtre ne´gligeables, elles sont ne´anmoins ge´ne´ralement localise´es.
2.3.3 Bilan dynamique : e´volution des limites foreˆt-savane dans
le passe´ re´cent
Les activite´s humaines sont donc peu favorables a` la conservation de la foreˆt,
qui est perc¸ue comme une ressource et non un e´cosyste`me a` pre´server. A ce titre,
les savanes humides ont d’abord e´te´ perc¸ues comme cre´e´es par l’homme a` partir
de la foreˆt [34]. Des e´tudes de reconstruction de l’histoire passe´e et d’observation
de la dynamique actuelle sont venus renverser cette perception.
Climat actuel et passe´. Le climat actuel de´termine le point d’attraction de
l’e´cosyste`me (vers quelle type de formation il tend) tandis que le climat passe´
de´termine d’ou` il vient (les conditions initiales en quelque sorte). Si une phase
se`che succe`de a` une phase humide, la foreˆt n’est plus en e´quilibre avec le milieu
et e´volue vers des formations plus claires ou vers une savane. A contrario, si
une phase humide propice a` la foreˆt succe`de a` une phase se`che, une savane est
progressivement afforeste´e.
Reconstitution du climat et de la ve´ge´tation passe´s. L’analyse des se´-
diments accumule´s au cours des mille´naires, extraits sous forme de carottes,
permet de reconstituer l’histoire des climats et de la ve´ge´tation. Des indica-
teurs de nature tre`s diffe´rentes sont utilise´s. Les macro-restes ve´ge´taux (char-
bons, graines, feuilles, racines) permettent de dater (en utilisant l’isotope 14
du carbone) certains points de la carotte. D’autres e´le´ments ve´ge´taux (dont la
forme est caracte´ristique de l’espe`ce, du genre ou de la famille du ve´ge´tal qui
le produit) re´sistent au temps : les enveloppes des pollens ou des spores, les
phytolithes (pre´cipite´s siliceux situe´s dans et entre les cellules des plantes). Les
abondances relatives permettent de reconstituer la ve´ge´tation environnante.
Les isotopes du carbone sont e´galement utilise´s. L’isotope 14 est bien connu :
il a une demi-vie de 5730 ± 30 ans (le temps qu’il faut pour que la moitie´ des
atomes de 14C disparaisse). En mesurant la densite´ re´siduelle de 14C, on peut
dater un e´chantillon. On parle d’aˆge 14C si on utilise comme base de compa-
raison la concentration actuelle de l’isotope 14 et qu’on utilise une demi-vie de
5768 ans (valeur utilise´e lors des premie`res mesures). On parle d’aˆge calendaire
(cal.), ou d’aˆge re´el, si on prend en compte la bonne valeur de la demi-vie et
les fluctuations de la concentration de 14C dans l’atmosphe`re dans le passe´.
On utilise aussi l’isotope 13C du carbone (isotope stable mais beaucoup moins
abondant que l’isotope majoritaire 12C). Les plantes assimilent mal cet isotope
lors de la photosynthe`se, ce qui se traduit par une abondance moindre dans
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Marqueur Usage
Isotope 14C Datation
Isotope 13C Plantes en C3 ou C4
Caracte`re ouvert ou ferme´ du paysage
Enveloppes des pollens Ve´ge´tation environnante. En particulier :
Abondance : quantite´ de gramine´es et de ligneux
Possibilite´ de de´termination de familles ou espe`ces de ligneux
Phytolithes De´termination des sous-familles de gramine´es
Diatome´es Caracte´ristiques physiques d’un lac
Tab. 2.3 – Exemples de marqueurs recherche´s dans les carottes de se´diments avec les
caracte´ristiques qu’ils permettent de de´terminer.
les ve´ge´taux que dans l’air ambiant. Selon le cycle de photosynthe`se, certaines
plantes (dites en C3) fixent encore moins bien le 13C que d’autres (dites en
C4). En milieu tropical, les plantes de savane sont ge´ne´ralement en C4 et les
plantes de foreˆt sont en C3 : l’e´tude de l’abondance relative dans les se´diments
organiques permet donc de de´terminer le caracte`re ouvert ou ferme´ du paysage
dans le passe´.
Concernant l’e´volution locale du climat, l’enveloppe siliceuse des diatome´es
(algues unicellulaires) permet de remonter aux composantes d’un milieu dont
elles sont caracte´ristiques (tempe´rature, pH, salinite´, niveau des lacs, etc...).
Chaque marqueur fournit une information partielle et ce n’est que la confron-
tation des re´sultats de diffe´rents marqueurs sur un meˆme site et la comparai-
son entre diffe´rents sites qui peut permettre de donner une interpre´tation des
courbes.
E´volution des lisie`res lors du passe´ ge´ologique re´cent. La comparaison
des re´sultats issus de diffe´rents pre´le`vements permet de se faire un ide´e sur
l’histoire de la ve´ge´tation et du climat pendant l’Holoce`ne, c’est-a`-dire depuis
10000 ans BP (Before Present, Present e´tant l’anne´e 1950), en Afrique et en
Ame´rique du Sud. La principale information est que les modifications de la
re´partition des zones de ve´ge´tations sous les tropiques durant cette pe´riode sont
essentiellement d’origine climatique : les changements de climat et de ve´ge´tation
apparaissent en effet clairement corre´le´s [102].
Au de´but de l’Holoce`ne, la foreˆt occupe une surface importante en Afrique
comme en Ame´rique du Sud. Dans le Sud Est et le Nord de l’Amazonie, une
phase se`che a provoque´ un recul de la foreˆt au profit de la savane entre 7500 et
4500 ans BP [103]. En Afrique Centrale [111], on note les traces d’une pe´riode
se`che 4200 et 1300 BP, associe´e soit a` une de´gradation de la foreˆt, dont on ne
peut de´terminer la nature exacte, soit a` un recul des limites foreˆt-savane vers
l’e´quateur, avec un reforestation re´cente de certaines zones (< 900 ans BP)
malgre´ l’anthropisation croissante.
Tendance actuelle a` la reprise forestie`re. Les conditions climatiques ac-
tuelles sont favorables a` l’afforestation des savanes en marge du massif fores-
tier humide. Les e´tudes de l’e´volution actuelle et re´cente (sur des pe´riodes de
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l’ordre de quelques dizaines d’anne´es) attestent cette tendance malgre´ l’action
de l’homme. Diffe´rents moyens sont utilise´s.
Le signal δ13C permet, par comparaison de diffe´rents sites sur un tran-
sect perpendiculaire a` l’e´cotone, de de´terminer qualitativement l’e´volution de
la lisie`re (avance ou recul) mais aussi quantitativement (e´valuation de la vi-
tesse de progression) [90, 101]. Une autre me´thode consiste a` comparer des
photos ae´riennes ou des images satellites de la meˆme zone prises a` diffe´rents
moments [97, 116]. Ces e´tudes convergent vers une estimation des vitesses de
reconqueˆte de l’ordre de quelques dizaines de me`tres par sie`cle.
2.4 Le processus de conqueˆte
Le premier me´canisme essentiel de la dynamique du contact foreˆt-savane
est celui qui permet l’expansion du domaine forestier : l’installation d’arbres de
foreˆt en savane (planche 4).
2.4.1 Espe`ces pionnie`res de foreˆt en savane
Espe`ces pionnie`res. La principale diffe´rence entre un paysage de savane et
un paysage de foreˆt re´side dans le caracte`re plus ou moins ouvert ou ferme´ et
donc dans la quantite´ de lumie`re disponible au sol. Le flux de lumie`re est en effet
de´terminant pour la photosynthe`se, c’est-a`-dire le processus de production de
matie`re ve´ge´tale. Les espe`ces de savane (ligneuses et herbace´es) sont he´liophiles :
il s’agit d’espe`ces qui ont besoin de`s leur stade juve´nle de l’importante quantite´
de lumie`re disponible en savane pour se de´velopper [80]. Le besoin en lumie`re
des espe`ces de foreˆt est beaucoup plus variable [80] : certaines espe`ces sont he´-
liophiles et s’installent essentiellement dans les troue´es en foreˆt qui re´sultent de
la chute d’un gros ou de plusieurs arbres (chablis) ; d’autres sont sciaphiles (elles
peuvent germer et persister longtemps a` l’ombre en attendant une possibilite´
d’atteindre la canope´e) ; et il existe bien suˆr tout une gamme d’espe`ces plus ou
moins he´liophiles. Du fait de cette caracte´ristique, ces espe`ces ont une fonction
dans la dynamique de la foreˆt [89]. Lorsque survient une perturbation dans une
foreˆt (chute d’un arbre), les he´liophiles colonisent les troue´es, croissent vite et
leur couronne se de´veloppant, comblent le trou. Ce sont alors les espe`ces plus
sciaphiles qui peuvent s’installer. Au bout de quelques dizaines d’anne´es, les
he´liophiles meurent (leur dure´e de vie est en ge´ne´ral faible et ils peuvent e´ga-
lement eˆtre surcime´s par des espe`ces qui se sont installe´es plus tard). La foreˆt
retrouve alors lentement sa structure d’avant la perturbation. Dans le contexte
de l’e´volution de la lise`re foreˆt-savane, certaines espe`ces he´liophiles de foreˆt ont
la capacite´ de s’installer en savane : ce sont les espe`ces pionnie`res de la foreˆt.
Selon les re´gions, ce sont diffe´rentes espe`ces qui assurent cette fonction (voit
table 2.4).
Installation d’espe`ces pionnie`res. Les graines des espe`ces de conqueˆte sont
ge´ne´ralement produites en grande quantite´ et disperse´es soit par le vent, soit
par les oiseaux, ce qui leur assure une disse´mination a` longue porte´e [70]. Les
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Lieu Pionniers Re´fe´rences
Est-Cameroun Albizzia sp. [65, 116]
Gabon/Congo Aucoumea klaineana [52]
Be´lize Swietenia macrophylla, Xylo-
pia fructescens
[72]
NO Argentine Alnus acuminata [63]
Ghats occidentaux (Inde) Aporosa lindleyana [92]
Tab. 2.4 – Quelques exemples d’espe`ces ligneuses pionnie`res (arbres de foreˆt ayant la
capacite´ de s’installer en savanes).
graines sont donc re´parties sur une grande partie de la savane pe´riforestie`re avec
des densite´s plus importantes pre`s des arbres. En effet les graines ane´mochores
tombent pre´fe´rentiellement au pied de l’arbre qui les produit et sont e´galement
facilement arreˆte´es par le feuillage des arbres et tombent a` leur pied. Concer-
nant les graines zoochores, les arbres e´tablis constituent des perchoirs pour les
oiseaux ou attirent les animaux qui de´posent pre´fe´rentiellement les graines dans
le voisinage [45].
La probabilite´ de germination d’une graine de´pend des conditions clima-
tiques (humidite´, insolation) et d’un facteur pe´dologique. Il existe en effet des
zones propices a` l’installation d’espe`ces de foreˆt, comme les termitie`res (fossiles
ou actuelles) avec leur terre remanie´e, humide et enrichie [74, 116]. D’autre part,
il y a e´galement des zones de´favorables (par exemple les aﬄeurements de roche).
La germination de´pend enfin de la luminosite´ au sol et donc de la densite´ des
strates arbustives et herbace´es.
Croissance et organisation. Les espe`ces he´liophiles sont a` croissance ra-
pide. Elles de´passent rapidement le tapis gramine´en (qui peut aller jusqu’a` 2
me`tres de hauteur). Puis l’arbre prend de l’envergure : le feuillage se de´veloppe
en couronne et se densifie. L’ombre porte´e au sol y diminue la luminosite´. Le
tapis herbace´, tre`s he´liophile, diminue alors de hauteur jusqu’a` disparaˆıtre to-
talement.
Les arbres ne sont en ge´ne´ral pas isole´s en savane pe´riforestie`re : ils forment
des bosquets. Cette organisation est essentiellement due a` la pre´sence de zones
attractives et a` la disse´mination pre´fe´rentielle pre`s des arbres de´ja` pre´sents.
2.4.2 Du bosquet a` la foreˆt
Installation d’espe`ces sciaphiles. Un bosquet d’arbres he´liophiles attire
les animaux : les oiseaux y font halte, les petits mammife`res viennent le visiter.
Ils y apportent, dans leurs de´jections ou pour les enfouir, les graines d’espe`ces
he´liophiles de la foreˆt. L’ombre porte´e au sol par les couronnes permet la germi-
nation de ces graines, puis la croissance des plantes. La diminution de la strate
herbace´e limite e´galement la compe´tition herbe-arbre pour les ressources du sol.
Disparition des espe`ces he´liophiles. Comme dans la re´ge´ne´ration a` l’in-
te´rieur de la foreˆt, trois facteurs expliquent la supplantation des espe`ces de
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conqueˆte par les espe`ces sciaphiles : le de´pe´rissement naturel (les espe`ces he´lio-
philes ont une dure´e de vie courte, de quelques dizaines d’anne´es ge´ne´ralement),
l’absence de re´ge´ne´ration, puisque l’ombre porte´e par les espe`ces he´liophiles em-
peˆche le recrutement de nouvelles pousses, et le de´pe´rissement duˆ a` la compe´ti-
tion pour la lumie`re avec les espe`ces de succession secondaires (sciaphiles dans
leur stade juve´nile et he´liophiles a` l’aˆge adulte).
2.4.3 Dynamique a` la lisie`re foreˆt-savane
Structure de la lisie`re. Selon une coupe transversale d’une centaine de
me`tres a` la frontie`re entre la foreˆt et la savane, il apparaˆıt que la transition
se fait par e´tapes (figure 2.6). La premie`re se´quence de ve´ge´tation a` partir
de la foreˆt (zone 1), est peuple´e d’arbustes et de petits arbres essentiellement
he´liophiles, culminant a` environ 20 me`tres (zone 2). La luminosite´ forte permet
e´galement la croissance de lianes qui s’encheveˆtrent et rendent la zone quasi
impe´ne´trable. En avant de cette zone de lisie`re, on trouve une bande de plantes
herbace´es de foreˆt (de la famille de Marantaceae et Zingiberaceae) et de fouge`res
d’une hauteur de 1,5 me`tres a` 3 me`tres (zones 3 et 4).
Les phases de succession de´taille´es pre´ce´demment se retrouvent en lisie`re
de foreˆt : des espe`ces he´liophiles germent puis poussent en avant du front de
foreˆt, ou` la luminosite´ est suffisante. Lorsqu’elles ont de´veloppe´ une couronne
suffisamment large et dense, l’ombre porte´e permet la germination des graines
d’espe`ces sciaphiles a` disse´mination zoochore (par les animaux) mais e´galement
barochore (la graine tombe au pied de l’arbre et roule au maximum sur quelques
me`tres). Ces espe`ces finissent par supplanter les arbres he´liophiles. On a ainsi
progression du front de foreˆt sur la savane.
2.5 Le processus de feu
Le feu est, on l’a vu, caracte´ristique des savanes : sans eˆtre allume´ a` dessein,
c’est la principale perturbation anthropique, le principal frein a` l’afforestation
(planche 5).
2.5.1 La propagation du feu dans la savane
La principale matie`re inflammable de la savane est le couvert herbace´ (zone 5
de la figure 2.6). Son degre´ d’humidite´ conditionne la possibilite´ de propagation
de feu.
Dans la savane, ce couvert est essentiellement compose´ de gramine´es (Poa-
ceae) et s’asse`che au cours de la saison se`che. Ainsi, un feu est vite arreˆte´ en
de´but de saison se`che, lorsque l’herbe est encore humide, mais prend une am-
pleur conside´rable, pouvant parcourir des centaines d’hectares en fin de saison
se`che. A la lisie`re, on trouve des plantes tre`s humides qui ne sont sensibles au
feu qu’a` l’occasion de longues saisons se`ches : fouge`res, Zingiberaceae et Ma-
rantaceae (zones 2 et 3, figure 2.6). Ainsi, elles s’enflamment plus difficilement
et constituent une zone pare-feu entre savane et foreˆt.
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Fig. 2.6 – Lisie`re, exemple au Cameroun. Haut : Coupe transversale de la lisie`re. Bas :
Recouvrement du sol par les couronnes. 1. Zone de foreˆt jeune, occupe´e
par des pionniers adultes, recouvrement > 100%. 2. Jeunes pionniers, peu
de couvert herbace´. 3. Fourre´ occupe´ par des herbes he´liophiles de foreˆt
(Marantaceae, Zingiberaceae, fouge`res) et quelques pousses de pionniers.
4. Fourre´ a` Chromolaena Odorata, herbe envahissante commune dans les
savanes d’Afrique centrale. 5. Savane. D’apre`s Youta Happi [116].
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Dans les bosquets de savane ou dans la foreˆt, le couvert herbace´ diminue a`
mesure que la ve´ge´tation se densifie. La quantite´ de matie`re inflammable e´tant
re´duite, les feux y sont de moindre importance. Ainsi le feu ne peut pas pe´ne´trer
tre`s loin dans la foreˆt.
2.5.2 L’effet sur les arbres
Si c’est le couvert herbace´ qui permet la propagation du feu, c’est son effet
sur les plantes ligneuses qui est inte´ressant dans l’e´tude de la dynamique du
contact foreˆt-savane parce qu’il affecte le processus de colonisation de la savane
par la foreˆt.
Quand le feu atteint un arbre, il a deux moyens de le tuer : en le bruˆlant to-
talement jusqu’au feuillage ou en chauffant suffisamment la base du tronc pour
de´truire le re´seau d’approvisionnement de la partie supe´rieure. Deux caracte´ris-
tiques de l’arbre influent donc tre`s fortement sur sa capacite´ de survie au feu :
sa taille et l’e´paisseur de son e´corce, a` quoi il faut rajouter deux parame`tres
exte´rieurs : la violence du feu (la puissance de´gage´e) et la hauteur du couvert
herbace´.
Arbres de savane. Les arbres de savane sont adapte´s a` leur environnement
[69]. Ils sont tre`s he´liophiles, pas tre`s hauts mais de´veloppent tre`s vite une
e´corce e´paisse qui prote`ge l’inte´rieur du tronc. Lorsque le feu les atteint, les
feuilles sont ge´ne´ralement bruˆle´es, l’e´corce est comple`tement noircie en surface,
mais l’arbre e´tant toujours vivant, ses feuilles repoussent a` la saison humide
suivante.
Arbres pionniers en savane. Les arbres d’espe`ces de foreˆt qui colonisent la
savane ne de´veloppent pas d’e´corce e´paisse aussi pre´cocement que les arbres de
savane et sont donc tre`s sensibles au feu [69]. Ainsi, les plantules et petits arbres
installe´s en savane qui ne sont pas plus hauts que le couvert herbace´ bruˆlent
comple`tement lorsqu’ils sont atteints par le feu. Les feux courants de´truisent
la partie ae´rienne de la plante mais la partie souterraine peut survivre et le
syste`me racinaire continuer de se de´velopper. Des rejets a` partir des racines
apparaissent ainsi a` la saison humide. Finalement, la plante s’organise en un
bouquet de tiges vivantes ou bruˆle´es et les tiges exte´rieures constituent une
sorte de bouclier pour les tiges centrales [116].
Lorsque l’arbre pionnier surcime le couvert herbace´, son feuillage se trouve
a` l’abri des flammes [58, 83]. Il n’est alors vulne´rable que parce que son e´corce
est encore mince. Au fur et a` mesure qu’il grandit, son e´corce s’e´paissit. Dans le
meˆme temps, le couvert herbace´ diminue avec la densification de la couronne :
le feu est donc moins intense lorsqu’il atteint l’arbre. Les deux phe´nome`nes
se combinent pour que la possibilite´ de survie au feu d’un arbre augmente
rapidement avec son stade de de´veloppement [83].
Les lisie`res. Comme on l’a vu, le peuplement a` fouge`res, Zingiberaceae et
Marantaceae (ainsi que la plante introduite en Afrique Chromolaena odorata)
fait office de pare-feu lorsque la saison se`che n’est pas trop longue (typiquement
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infe´rieure a` 5 mois). De plus, derrie`re, la zone de lisie`re pre´sente un couvert
herbeux tre`s bas : la lisie`re a donc un re´el effet protecteur. Ne´anmoins, a` la fin
des saisons se`ches importantes, le sol de la foreˆt peut eˆtre couvert de feuilles
mortes se`ches susceptibles de bruˆler et d’amener le feu dans la foreˆt.
2.6 Conclusion
Les phe´nome`nes de´crits dans ce chapitre interviennent sur des e´chelles im-
brique´es. A l’e´chelle globale, le climat de´termine le potentiel d’afforestation de
chaque zone (saison se`che suffisamment courte et montant des pre´cipitation suf-
fisant). Le temps selon lequel il fluctue se compte en sie`cles. C’est a` cette meˆme
e´chelle que se dessine la re´partition des grands massifs e´quatoriaux et des sa-
vanes humides pe´riforestie`res. Ce potentiel est module´ a` l’e´chelle du paysage par
les conditions locales (altitude, microclimats, nature du sol, etc.). C’est a` cette
e´chelle que l’on perc¸oit l’e´volution en quelques dizaines d’anne´es du paysage
sur les photographies ae´riennes ou les images satellites. Mais c’est a` l’e´chelle
de la plante que se de´roulent les processus menant a` la transgression : instal-
lation, croissance ou combustion d’un arbre pionnier. Ces processus, rythme´s
par la succession annuelle des saisons se`ches et humides, sont eux-meˆmes tri-
butaires d’e´ve´nements intervenant a` une e´chelle temporelle plus fine encore : la
propagation du feu, le transport des graines, les averses, etc.
De ces e´chelles emboˆıte´es, laquelle choisir pour mode´liser la dynamique de
l’interface entre foreˆts et savanes ? Il apparaˆıt que pour le but recherche´ – ex-
pliquer comment la combinaison des facteurs naturel et anthropiques dessine
le paysage – il faut de´crire l’e´volution d’un paysage sur quelques dizaines ou
centaines d’anne´es. Le mode`le FORSAT comporte alors deux modules : la suc-
cession (le processus naturel) et la perturbation par le feu (processus anthro-
pique) et le pas de temps d’un an apparaˆıt naturellement. Les processus a` une
e´chelle plus large (climat, sol, etc.) sont conside´re´s comme des parame`tres exte´-
rieurs du mode`le. Les processus a` une e´chelle plus fine (allocation de l’eau et des
compose´s chimiques, propagation du feu, etc.) ne sont pas de´crits explicitement
mais sont pris en compte a` travers leurs effets moyens : croissance, germination,
perturbation par le feu.
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Chapitre 3
Propagation du feu
Un immense serpent de feu rampe lentement, de´vorant
sur son passage l’e´paisse couche ve´ge´tale qui fre´mit. Au cre´-
pitement de la flamme dans l’herbe se`che se joint l’inces-
sant fre´missement des insectes en fuite. Parfois, une gerbe
d’e´tincelles jaillit et une multitude de points lumineux qui
s’e´vanouissent aussitoˆt donnent l’illusion d’un merveilleux feu
d’artifice. [...]
A distance, dans la zone de´ja` bruˆle´e, la terre semble fu-
mante. Puis, l’anneau de feu se divise, se fragmente, sa mor-
sure devient plus irre´gulie`re et bientoˆt il n’y aura plus que
quelques torches avec parfois des e´clatements de lumie`re.
— Yves Monnier (Les effets des feux de brousse sur une
savane pre´forestie`re de Coˆte-d’Ivoire).
Le module anthropique du mode`le FORSAT de la dynamique de l’inter-
face foreˆt savane doit repre´senter la perturbation que ge´ne`re un feu courant de
savane : l’action d’un incendie propage´ par le couvert herbace´ sur les espe`ces
pionnie`res de la foreˆt qui y sont disse´mine´es. La construction d’un mode`le simple
de la dynamique d’un incendie et son analyse permet de trouver la fac¸on la plus
simple de repre´senter cette perturbation.
3.1 Description du feu de ve´ge´tation
De´finitions. Selon la de´finition de Trabaud [109],  l’incendie est une com-
bustion qui se de´veloppe sans controˆle, dans le temps et dans l’espace .
On distingue trois types de feux :
– les feux de surface ou feux courants, qui bruˆlent la litie`re et ne consument
que la ve´ge´tation herbace´e et les broussailles ;
– les feux de cimes, qui avancent d’une cime a` l’autre ;
– les feux de sol, qui consument l’humus, c’est-a`-dire la matie`re organique
en de´composition.
Trois e´le´ments sont ne´cessaires au feu, connus sous le terme de triangle du
feu : du combustible (ici la ve´ge´tation), du comburant (de l’oxyge`ne) et une
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source de chaleur pour initier la combustion. Un feu est un me´canisme auto-
entretenu. La matie`re enflamme´e se consume : c’est l’oxydation de la matie`re
qui entraˆıne la destruction de la ve´ge´tation. Cette combustion est une re´action
tre`s exothermique et la chaleur est transmise principalement par convection et
rayonnement a` la ve´ge´tation alentour. Des brandons enflamme´s peuvent e´ga-
lement eˆtre transporte´s par le vent et donc apporter la chaleur du feu loin du
front de flamme. Soumis a` cette source de chaleur, le mate´riel ve´ge´tal en contact
peut s’enflammer a` son tour.
Variables et parame`tres. Deux proprie´te´s de la ve´ge´tation sont de´termi-
nants pour la description du feu [109] : l’inflammabilite´ (le temps ne´cessaire
pour initier l’inflammation) et la combustibilite´ (le temps entre l’inflammation
et l’extinction).
Les conditions exte´rieures sont e´galement de´terminantes : le feu a tendance
a` remonter les pentes et est pousse´ par le vent, tandis que l’humidite´ du mate´riel
ve´ge´tal, relie´e a` l’humidite´ de l’air, ralentit sa progression.
La variable de´crivant le feu est ge´ne´ralement la vitesse de propagation du
front de flamme (en km/h ou cm/s). Ne´anmoins, d’autres variables sont quel-
quefois utilise´es en comple´ment : les temps de combustion et d’inflammation
(en secondes), la profondeur et la hauteur de la flamme (en me`tres), l’e´nergie
ou la puissance de´gage´e lors de la combustion (en kJ ou kW par gramme de
combustible).
Influence du vent. Le vent influence le feu de diffe´rentes fac¸ons. Il diminue
le temps de combustion, en accroissant la quantite´ d’oxyge`ne arrivant au com-
bustible en train de bruˆler : le feu est donc plus violent. Il  pousse  e´galement
la flamme, qui s’incline dans le sens du vent. Les combustibles situe´s sous le
vent sont plus facilement enflamme´s et la vitesse de propagation augmente. Il
peut en outre transporter des brandons enflamme´s et initier un foyer secondaire.
Sans anticiper sur la description des diffe´rents types de mode`les de propagation
d’incendie, les mesures d’e´volution de la vitesse de propagation en fonction de la
vitesse du vent peuvent eˆtre tre`s diffe´rentes. La courbe reliant la vitesse du feu
et la vitesse du vent est toujours croissante : dans certains cas, elle est convexe
(la pente de la courbe augmente e´galement, comme une exponentielle) ; dans
d’autres, elle est concave (la pente de´croˆıt).
Influence de la de´clivite´. Il est bien connu qu’un feu a tendance a` remonter
les pentes : les combustibles situe´s en amont du front de flamme sont plus
proches de la flamme (la flamme est incline´e par rapport au sol, comme elle
l’est sous l’effet du vent), rec¸oivent plus de chaleur (par rayonnement et par
convection) et s’enflamment plus rapidement. Selon Trabaud [109], l’influence
de la pente est de´terminante pour les feux de faible intensite´ (feux courants)
mais tout a` fait secondaire dans le cas des feux de cimes.
Influence de la teneur en eau du combustible. La teneur en eau des
ve´ge´taux de´termine a` la fois leur inflammabilite´ et leur combustibilite´ [82].
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Biferno Penteli Cuenca Percolation
DF de la surface bruˆle´e 1.90(5) 1.93(5) 1.95(5) 9148 (= 1.896)
DF de l’enveloppe 1.30(5) 1.32(5) 1.34(5) 74 (= 1.75)
DF du pe´rime`tre 1.30(5) 1.33(5) 1.34(5) 43 (= 1.333)
Tab. 3.1 – Comparaisons des dimensions fractales (DF) de surfaces bruˆle´es, de l’enve-
loppe et du pe´rime`tre de ces surface pour trois feux de ve´ge´tation [43] et
des meˆmes caracte´ristiques pour l’amas de percolation au seuil critique.
Le temps d’inflammabilite´ augmente ainsi avec la teneur en eau et devient
infini pour une valeur appele´e humidite´ d’extinction. Le temps de combustion
augmente lui aussi avec la teneur en eau. La vitesse de propagation diminue,
elle, avec cette teneur en eau, jusqu’a` l’extinction pour une valeur seuil.
L’humidite´ de l’air et la tempe´rature exte´rieure influencent directement l’hu-
midite´ du combustible. Ainsi, la nuit la tempe´rature baisse et l’air devient plus
humide, ralentissant le feu et quelquefois l’e´teignant.
Ge´ne´ralement, les expe´riences montrent une de´croissance convexe pour les
faibles valeurs d’humidite´ relative puis concave aux alentours de l’humidite´ d’ex-
tinction.
Proprie´te´s des re´gions bruˆle´es. Graˆce aux moyens de te´le´de´tection ac-
tuels, on a acce`s avec une re´solution toujours meilleure aux formes des surfaces
bruˆle´es dans les moyens et grands incendies [43, 62, 67].
Caldarelli et coll. [43] ont ainsi pu calculer les dimensions fractales des sur-
faces bruˆle´es lors de trois incendies de foreˆt. Ils ont montre´ que celle de leur
pe´rime`tre en particulier e´tait compatible avec celle de l’amas critique de la
percolation (table 3.1).
Haydon et coll. [67] ont eux trouve´ une relation entre les aires (S) et les
pe´rime`tres (P ) des surfaces bruˆle´es du type :
S ∝ Pα, (3.1)
ou` α = 0, 7. Cette valeur est e´galement compatible avec les re´sultats de la
percolation pour laquelle α = 0, 70.
3.2 Mode`les
Disposer d’un bon mode`le de propagation d’incendies est un enjeu conside´-
rable pour une lutte efficace contre le feu. C’est d’ailleurs dans ce cadre qu’ont
e´te´ baˆtis les premiers mode`les. Aujourd’hui, les mode`les de dynamique de ve´ge´-
tation ont besoin d’inclure un sous-mode`le incendie (soit pour pre´dire les zones
a` risque, soit, comme dans le cas pre´sent, pour de´terminer l’influence de la per-
turbation par le feu sur la dynamique du paysage). Du fait des besoins et des
attentes diffe´rents, mais e´galement des  backgrounds  des mode´lisateurs, les
mode`les de feu de la litte´rature sont tre`s diffe´rents.
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3.2.1 Mode`les de´terministes
Mode`les e´nerge´tiques. Dans les mode`les e´nerge´tiques, une e´quation de pro-
pagation est de´rive´e d’un bilan d’e´nergie en chaque point : la variation d’e´nergie
interne dQint est e´gale a` la somme des e´nergies e´change´es avec son environne-
ment (avec l’air ambiant dQamb et les zones de ve´gatations dQdif ) et de l’e´nergie
dQcomb de´gage´e par la combustion lorsque celle-ci a lieu :
dQint = dQamb + dQcomb + dQdif . (3.2)
Il s’agit alors d’exprimer les diffe´rents termes de l’e´quation en fonction de
parame`tres connus. Des hypothe`ses sur le de´roulement de la combustion sont
ne´cessaires pour  fermer  le syste`me d’e´quations qui en de´coule (c’est-a`-dire
pour que toutes les variables soient de´termine´es par le mode`le). En particulier, il
faut expliciter le transfert de chaleur (convection ou radiation) et le de´roulement
de la combustion (notamment la perte de masse de combustible par unite´ de
temps pendant la combustion). Il est alors possible de de´duire une e´quation (ou
un syste`me d’e´quations) de l’e´volution d’une variable d’e´tat (par exemple la
tempe´rature).
Un des mode`les les plus simples est celui de Balbi et coll. [39] base´ sur les
hypothe`ses suivantes :
– la combustion est initie´e a` une tempe´rature donne´e Tcomb ;
– l’enthalpie de la re´action H est constante ;
– la chaleur de´gage´e pendant la combustion est proportionnelle a` la quantite´
de combustible bruˆle´e.













ou` m est la chaleur spe´cifique du combustible, Ta est la chaleur ambiante, k
le coefficient de transport convectif de la chaleur, K le coefficient de trans-
fert de chaleur de la zone de combustion vers son voisinage et ρ la masse du
combustible.
Le changement de tempe´rature (1) est duˆ a` la combinaison de trois termes :
l’e´change de chaleur avec l’air ambiant (2), la chaleur rec¸ue de la ve´ge´tation
alentour (4) et la chaleur de´gage´e lors de la combustion (3). Lorsqu’il n’y a pas
de combustion (ρ est constant, ∆T = 0, ∂T∂t = 0), la ve´ge´tation e´quilibre sa
tempe´rature avec la tempe´rature ambiante.
Il faut ajouter un mode`le de la de´croissance de la masse combustible au
cours de la re´action :
ρ (t) = ρ0 si t < tcomb (3.4)
ρ0 exp [−α (t− tcomb)] sinon. (3.5)
Ainsi, le terme (3) de l’e´quation (3.3) est nul tant que la combustion n’a
pas de´marre´ puisqu’alors la masse de combustible est constante (t < tcomb, ou`
tcomb est l’instant ou` la tempe´rature atteint pour la premie`re fois Tcomb) et est
positif ensuite (car la masse de combustible de´croˆıt lors de la combustion).
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Mode`les empiriques. Les mode`les empiriques sont de deux ordres. Certains
mode`les sont re´ellement empiriques : apre`s plusieurs mesures de vitesse de pro-
pagation dans des conditions diffe´rentes (d’humidite´, de pente, de vent, etc.)
un re´gression est mene´e entre parame`tres de controˆle et vitesse de propagation.
De nombreux exemples existent, parmi lesquels le mode`le de McArthur [82] : il
est constitue´ d’un disque donnant une classe de risque d’incendie en fonction de
parame`tres environnementaux et climatiques. Le deuxie`me cate´gorie de mode`le
est dite semi-empirique. Ces mode`les s’inspirent tous plus ou moins du mode`le
de Rothermel et Albini [31, 96]. Dans celui-ci, la vitesse de propagation R est
exprime´e comme le rapport entre la puissance libe´re´e par la combustion d’une
unite´ de surface (orthogonale a` la direction de propagation) et la chaleur H
ne´cessaire pour initier la combustion d’une unite´ de volume de combustible. La
puissance par unite´ de surface se de´compose elle-meˆme comme le produit de :
1. l’intensite´ de la re´action Ir ;
2. la fraction de cette intensite´ qui est effectivement propage´e ξ ;
3. un facteur correctif pour tenir compte de la pente et du vent (1 + vl).
Soit :
R =
Ir · ξ · (1 + vl)
H
. (3.6)
De nombreuses expe´riences ont e´te´ mene´es pour donner des mode`les empi-
riques de chacun des termes de l’expression (3.6). Dans sa revue des e´quations
du mode`le, Bachmann [37] de´nombre au total entre 16 et 30 parame`tres, se-
lon le nombre de strates de combustibles conside´re´s : entre autres, la quantite´
de combustible disponible, l’e´paisseur de la couche combustible, le rapport de
la superficie du combustible a` son volume, la densite´, la teneur en eau et du
contenu en e´le´ments mine´raux, la vitesse du vent, la pente ou l’humidite´ d’ex-
tinction. L’e´quation (3.6) est en fait la 71ie`me du mode`le et 32 des 70 e´quations
interme´diaires sont empiriques.
Certains mode`les spatialise´s [40] utilisent le mode`le de Rothermel pour de´-
terminer la vitesse de propagation d’une incendie en chaque point de la ligne
de feu et repre´sentent ainsi l’e´volution des surfaces bruˆle´es.
3.2.2 Mode`les stochastiques
Percolation de sites. Tre`s vite apre`s les premiers pas de la the´orie de la
percolation, Albinet et coll. [30] l’ont applique´e pour construire des mode`les de
propagation de feu. Le paysage est divise´ (discre´tise´) en cellules parmi lesquelles
le combustibles est distribue´ : chacune d’entre elles se trouvant dans l’e´tat sus-
ceptible (pre´sence de combustible) avec une probabilite´ p ou dans l’e´tat re´sis-
tant (absence de combustible) avec une probabilite´ 1−p. Un site susceptible est
choisi comme de´part de feu et l’ensemble des cellules susceptibles connecte´es a`
la cellule de de´part (l’amas) repre´sente la re´gion bruˆle´e.
Ce mode`le statique peut facilement eˆtre adapte´ en mode`le dynamique. Pour
Albinet et coll. [30], sur la meˆme carte de´finie pre´ce´demment, une cellule enflam-
me´e de´gage de l’e´nergie jusqu’a` combustion totale (le temps de combustion est
constant) dont une partie est transmise aux cellules voisines qui s’enflamment
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lorsque l’e´nergie rec¸ue de´passe un certain seuil. On a alors un mode`le de per-
colation de sites, dont la dynamique est de´terministe. Ce type de mode`le ne
semble pas avoir e´te´ utilise´ pour des applications e´cologiques.
Percolation de liens. L’autre voie a e´te´ la percolation de liens : a` chaque
pas de temps, chaque cellule enflamme´e a une probabilite´ donne´e d’allumer
l’un quelconque de ses voisins et s’e´teint. Ce type de mode`le est utilise´ dans
des applications e´cologiques re´centes (mode`le EMBYR [66]) en de´finissant des
classes de ve´ge´tation et des probabilite´s de transmission du feu de chaque classe
vers chaque autre.
Percolation dynamique. Re´cemment Caldarelli et coll. [43] ont utilise´ le
mode`le de percolation dynamique pour repre´senter la progression du feu. Dans
ce mode`le, chaque site actif (enflamme´) a une probabilite´ p par unite´ de temps
de s’e´teindre et une probabilite´ 1−p d’allumer un de ses voisins choisi au hasard.
Les auteurs montrent que les caracte´ristiques fractales des re´gions bruˆle´es sont
proches de celles de l’amas dessine´ par la version  auto-organise´e , ou` p de´croˆıt
exponentiellement avec le temps (le feu s’e´teint lorsque p passe en dessous de
la valeur critique pc).
Mode`le dit  de feu de foreˆt . Malgre´ son nom, ce mode`le introduit
par Drossel et Schwabl [55] est plus un exemple de criticalite´ auto-organise´
(c’est-a`-dire de syste`me qui atteint un e´tat stationnaire hors e´quilibre ayant
des caracte´ristiques similaires a` celles d’un syste`me thermodynamique au point
critique [38]) qu’une repre´sentation de la dynamique des feux. Chaque site peut
eˆtre dans l’e´tat vide, en feu ou arbore´. Sur un site vide, un arbre peut pousser
avec une probabilite´ p. Les sites arbore´s prennent feu spontane´ment avec une
probabilite´ f et avec une probabilite´ 1 s’ils sont au voisinage d’un site en feu.
A chaque pas de temps, les sites en feu passent a` l’e´tat vide.
3.3 Un nouveau mode`le de propagation
3.3.1 Description du mode`le
Le but est de construire un mode`le de feu simple, base´ sur les e´ve´nements
e´le´mentaires tire´s des e´tudes de terrain, et tel que le comportement e´mergent –
en particulier les formes des aires bruˆle´es – soit compatible avec celui du syste`me
re´el.
Simplification du mode`le e´nerge´tique. Il ne s’agit pas d’e´crire une ver-
sion discre´tise´e d’un mode`le e´nerge´tique mais d’en tirer un mode`le compatible
avec lui mais plus simple. Que signifie l’e´quation (3.5) ? D’abord, elle de´crit
l’e´volution des variables d’e´tat : tempe´rature et masse d’une parcelle de ve´ge´ta-
tion. Cette parcelle rec¸oit de la chaleur de la ve´ge´tation en feu environnante, ce
qui induit une augmentation de sa tempe´rature. Si cette tempe´rature de´passe
une tempe´rature seuil (ou, de fac¸on e´quivalente, si la chaleur stocke´e – l’e´nergie
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Mode`le Carte initiale Lois d’e´volution
Percolation de sites Proportion p de sites V
1− p de sites vides
E + V 1−→ ∅+ E
Percolation de liens Homoge`ne E + V
p−→ ∅+ E
Percolation dynamique Homoge`ne E
p−→ ∅
sinon, un des voisins est choisi
au hasard et passe dans l’e´tat
E s’il est V
Mode`le de  feux de fo-
reˆt 






Homoge`ne E + V
q−→ E + E
E
p−→ ∅
Tab. 3.2 – Synthe`se des diffe´rents types de mode`les de propagation de feux de type per-
colation. Pour chaque mode`le, l’espace est discre´tise´ en cellules et chaque
cellule peut se trouver dans trois e´tats : Ve´ge´tation (V , susceptible de bruˆ-
ler), Enflamme´ (E, susceptible d’enflammer une cellule V dans son voisi-
nage), Vide (∅, soit absence de ve´ge´tation, soit e´tat apre`s combustion).
interne – dans cette parcelle de´passe une valeur seuil) la ve´ge´tation s’enflamme.
Une fois enflamme´e, la combustion produit de la chaleur (qui est transmise
a` la ve´ge´tation environnante). Ce de´gagement de chaleur s’accompagne d’une
consommation de la masse combustible, jusqu’a` extinction.
Finalement, cela revient a` conside´rer les deux proprie´te´s du combustible
mises en avant par Trabaud [109] : l’inflammabilite´ et la combustibilite´. Il suffit
donc d’avoir un mode`le des temps ne´cessaires a` l’inflammation et a` la combus-
tion de chaque parcelle de ve´ge´tation. Comment tenir compte des he´te´roge´ne´i-
te´s de la ve´ge´tation (densite´ du combustible, variations locales de tempe´rature,
humidite´, vent, etc.) ? La premie`re possibilite´ consiste a` les conside´rer explicite-
ment et baˆtir un mode`le des temps de combustion et d’inflammation en fonction
de ces parame`tres. La seconde possibilite´ consiste a` conside´rer que ces he´te´ro-
ge´ne´ite´s induisent des variations autour d’une valeur moyenne. Ainsi, il suffit de
conside´rer un mode`le stochastique des temps de combustion et d’inflammation.
L’he´te´roge´ne´ite´ peut donc eˆtre inte´gre´e de fac¸on explicite dans les parame`tres ou
de fac¸on statistique comme induisant des variations ale´atoires des variables. En
l’absence de donne´es pre´cises sur les me´canismes liant parame`tres et variables,
c’est la seconde solution qui a e´te´ retenue.
Description. La ve´ge´tation est conside´re´e comme homoge`ne (au sens ou` les
he´te´roge´ne´ite´s sont incluses dans le mode`le stochastique) et l’espace est discre´-
tise´ en cellules. Chaque cellule peut eˆtre dans trois e´tats : ve´ge´tation, en feu ou
bruˆle´e. Conside´rons deux cellules voisines, dont l’une est en feu et l’autre encore
a` l’e´tat ve´ge´tation. La cellule en feu e´met par unite´ de temps la chaleur dQcomb
et s’e´teint lorsque la quantite´ de chaleur e´mise atteint un seuil Q∞ (lorsque
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toute la charge combustible est consomme´e) :∫
dQcomb = Q∞. (3.7)
Qcomb est un processus ale´atoire, dont les accroissements peuvent eˆtre de´-
rive´s de l’e´quation de perte de masse du combustible avec un bruit ale´atoire
correspondant aux he´te´roge´ne´ite´s diverses. Alors, le temps ne´cessaire pour at-
teindre Q∞ est e´galement une variable ale´atoire dont la distribution de´pend de
celle de Qcomb (ce temps est de´fini comme le temps d’acce`s ou hitting time du
processus ale´atoire). L’option choisie ici est de de´finir a priori la distribution du
temps d’acce`s a` Q∞ comme e´tant binomiale. A chaque unite´ de temps, on a la
meˆme probabilite´ p d’atteindre la chaleur d’extinction.
Le temps d’inflammation est de´fini de fac¸on e´quivalente. On conside`re que
la maille de discre´tisation est telle que chaque cellule ne rec¸oit de la chaleur
que de ses voisines imme´diates. La fraction de la chaleur e´mise par chacune des
voisines rec¸ues par la cellule de´pend des conditions exte´rieures, en particulier
de la pente et du vent. Chaque cellule rec¸oit par unite´ de temps l’e´le´ment de
chaleur dQdif . Elle s’enflamme lorsqu’elle a rec¸u une quantite´ de chaleur Q0,
qui lui a permis de lui faire atteindre la tempe´rature d’inflammation :∫
dQdif = Q0. (3.8)
Le temps ne´cessaire pour atteindre l’inflammation est plus complique´ a` de´-
terminer, car il de´pend du nombre de voisins en feu (plus il y a de cellules en
feu autour, plus la chaleur rec¸ue est importante). De la meˆme fac¸on que pre´-
ce´demment, le temps d’inflammation est mode´lise´ par une variable ale´atoire de
distribution binomiale : a` chaque unite´ de temps, chaque voisin enflamme´ a la
probabilite´ q d’apporter la quantite´ de chaleur ne´cessaire a` l’inflammation. A
chaque unite´ de temps, la probabilite´ d’inflammation est donc
1− (1− q)k , (3.9)
ou` k est le nombre de voisins enflamme´s.
Les deux parame`tres p (combustibilite´) et q (inflammabilite´) de´pendent a`
la fois des caracte´ristiques du ve´ge´tal, des conditions climatiques globales (hu-
midite´) ou locales (vent). La vitesse de propagation, qui e´tait au centre des
me´thodes de´terministes, devient ici une conse´quence de la valeur prise par la
paire de parame`tres (p, q).
Comparaison avec les mode`les pre´ce´dents. Ce mode`le de la propagation
de feu est le produit de conside´rations sur le de´roulement d’un feu (conside´ra-
tions e´nerge´tiques), sur l’identification des me´canismes de base et de la mo-
de´lisation de ces processus. En repartant a` la source (au syste`me feu) plutoˆt
que d’essayer de raffiner quelque chose ou de travailler par analogie, c’est un
mode`le de type percolation qui apparaˆıt, ou` la vitesse de progression n’est pas
le parame`tre mais la re´sultante du mode`le.
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Le point faible de ce mode`le est clairement l’hypothe`se sur la distribution des
temps d’acce`s aux chaleurs d’inflammation et d’extinction. Comme les consi-
de´rations tire´es de cette e´tude sont qualitatives (mode`le explicatif), l’approxi-
mation de distribution binomiale de ces temps d’acce`s suffit (c’est l’hypothe`se
la plus simple : chaque pas de temps a la meˆme probabilite´ de voir apporte´
ou enleve´ l’incre´ment de chaleur qui allume ou e´teint la cellule). Ce faisant, le
mode`le entre dans la classe ge´ne´rale des mode`les de percolation de Bernoulli,
la plus couramment e´tudie´e.
Etude heuristique. Que peut-on dire a priori d’un tel syste`me ? Tout
d’abord, il s’inscrit dans le cadre ge´ne´ral des mode`les de percolation. On s’at-
tend donc a` l’existence d’une courbe (chemin critique) dans l’espace a` deux
dimensions des parame`tres (p, q) se´parant une zone (sur-critique) ou` le feu peut
se propager d’une zone ou` le feu s’e´teint rapidement (sous-critique). Dans la
re´gion sur-critique ou` le feu se propage, on peut de´finir des courbes iso-vitesse
de propagation.
Un incendie de´marre et se propage si les conditions locales font que p et q
se trouvent dans la re´gion sur-critique. Au cours du temps, avec les variations
climatiques ou topographiques, p et q e´voluent en chaque endroit du front de
flamme. Le feu s’e´teint en un endroit donne´ lorsque (p, q) traverse le chemin
critique, meˆme s’il peut continuer de se propager en un autre endroit. A un
moment donne´ le feu est partout e´teint. Partout, au moment de l’extinction, le
couple de parame`tres (p, q) venait de passer le chemin critique. Et meˆme s’il ne
l’a pas passe´ partout au meˆme moment, le pe´rime`tre de la re´gion bruˆle´e a les
proporie´te´s de celui des amas critiques.
3.3.2 Analyse du mode`le dans le cas d’une ve´ge´tation homoge`ne
Syste`me de percolation de lien e´quivalent. Il est possible de trouver
pour le syste`me la probabilite´ T qu’un lien entre un site enflamme´ et un de ses
voisins soit finalement ouvert. La figure 3.1 de´crit l’e´volution possible au cours
d’un pas de temps d’un couple de cellules voisines dont l’une est enflamme´e et
l’autre est intacte. La probabilite´ que le couple n’e´volue pas est :
P0 = (1− p) (1− q) . (3.10)
La probabilite´ qu’au cours de ce pas de temps, le lien se ferme (c’est-a`-dire
assure le passage du feu) est :
P↔ = q. (3.11)
La probabilite´ que ce pas de temps conduise a` l’ouverture du lien (c’est-a`-dire
que la premie`re cellule s’e´teigne avant d’avoir allume´ sa voisine) est :
P| = p (1− q) . (3.12)









1− (1− p) (1− q) . (3.13)
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Fig. 3.1 – Evolution possible au cours d’un pas de temps d’un couple de cellules voi-
sines dont l’une est intacte (S) et l’autre est en feu (F). Dans un premier
temps il y a possibilite´ d’ignition de la cellule intacte avec une probabilite´
q. Ensuite, la cellule en feu le reste avec la probabilite´ 1− p et s’e´teint avec
la probabilite´ comple´mentaire p (e´tat B). Cette probabilite´ existe e´videm-
ment aussi si la cellule initialement intacte s’enflamme meˆme si ce n’est pas
repre´sente´ ici.
Percolation controˆle´e. Le nombre N de sites actifs (cellules en feu) de´croˆıt
pour les valeurs des parame`tres sous-critiques et croˆıt exponentiellement pour
les valeurs sur-critiques. Le mode`le de percolation auto-organise´e [32] propose
d’imposer que le nombre de sites reste inchange´ en actualisant a` chaque pas
de temps les valeurs des parame`tres. Les parame`tres convergent alors vers leur
valeur critique et l’amas qui en re´sulte a les proprie´te´s de l’amas au seuil critique.
On peut conside´rer le mode`le a` p fixe´ comme un syste`me dont l’entre´e est
la valeur du parame`tre q et la sortie l’accroissement du nombre des sites actifs.
Il est alors possible d’asservir ce syste`me de fac¸on a` ce que la sortie reste nulle.
A chaque pas de temps, on de´termine l’e´cart entre l’accroissement de´sire´ et
l’accroissement mesure´ :
δ (t) = N (t− 1)−N (t) , (3.14)
et on actualise la valeur de q de fac¸on a` ce que δ converge vers 0 en moyenne.
L’asservissement propose´ dans le mode`le de percolation auto-organise´e [32, 46]
est simplement proportionnel :
qt+1 = qt + kδ (t) . (3.15)
La se´rie (qt) converge en moyenne alors vers qc. On effectue 6000 ite´rations et
on prend comme estimation de qc la moyenne des 4000 dernie`res valeurs de la
se´rie.
Pour une valeur de p = 1, c’est-a`-dire pour le cas de la percolation de liens
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Fig. 3.2 – Chemin critique du mode`le de propagation de feu se´parant le domaine de
parame`tres permettant la propagation du feu du domaine d’extinction. Les
points repre´sentent les re´sultats de simulations nume´riques (carre´s : e´valua-
tion par dichotomie, triangles : me´thode de percolation auto-organise´e) et
la courbe l’expression the´orique de l’e´quation (3.20).
classique, on trouve avec cette me´thode :
Tc = 0.50(3). (3.16)





Expression the´orique du chemin critique. Du point de vue statique, le
mode`le est donc e´quivalent a` un syste`me de percolation de liens de parame`tre T .
Il y a donc propagation du feu pour les valeurs de T supe´rieures a` la probabilite´
critique Tc et extinction sinon. La condition T = Tc et l’e´quation (3.13) permet







La probabilite´ critique pour la percolation de liens dans un re´seau carre´ a` deux
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Cette expression correspond bien aux re´sultats nume´riques obtenu par la
me´thode de percolation auto-organise´e de´crite ci-dessus et par dichotomie (en
cherchant par des encadrement de plus en plus fins de la valeur se´parant le
domaine de parame`tres ou` le feu s’e´teint de celui ou` le feu progresse).
Vitesse de progression du front. La vitesse de progression du front est la
mesure commune du comportement du feu. Pour l’e´valuer pour les diffe´rents
couples de parame`tres, la situation initiale est une ligne de 400 cellules enflam-
me´es a` gauche de l’espace de simulation et on note la position moyenne du front
de feu au cours du temps. L’e´volution au cours du temps est compatible avec
une forme line´aire : on peut donc de´finir une vitesse de propagation du front.
Il est possible de trouver une relation entre la vitesse de progression du front
pour un couple de parame`tres (p, q) en fonction de la vitesse de progression pour
le syste`me de parame`tres (1, T ), c’est-a`-dire pour le syste`me de percolation
de liens e´quivalent. Le nombre de pas de temps ne´cessaire pour que le front
progresse d’une cellule peut s’e´crire :









> 0 (il faut au
moins un pas de temps pour progresser d’une cellule en moyenne). Pour T˜ = 12





= 0. A l’inverse, τ (0) = ∞. La vitesse de








Lorsque p varie a` T˜ constant (q variant selon l’e´quation (3.13)), la probabilite´
de fermeture des liens est identique mais le temps moyen pour qu’un lien se
ferme est en moyenne p−1. Le temps doit eˆtre re´-e´chelonne´ sur ce pas de temps
caracte´ristique et le temps ne´cessaire a` la progression du front d’une cellule en
moyenne est alors :





Ce re´-e´chelonnage est illustre´ par la figure 3.3, ou` tp=1 et p (tp<1 − 1) + 1 sont
compare´s. Une re´gression permet d’estimer la forme de 1 + τ en fonction de T˜ ,
loin de la valeur critique :





La vitesse de progression est alors :
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Fig. 3.3 – De´pendance de 1+τ en fonction de T −Tc (en coordonne´es logarithmiques).
Cercles : temps ne´cessaire a` la progression du front d’une cellule en moyenne
dans le cas de la percolation de liens (p = 1). Carre´s : valeur de p (tp<1 − 1)+
1 dans le mode`le de propagation de feu (e´quation (3.23)) Les deux courbes
sont de´cale´es pour plus de clarte´. Ces deux expressions sont e´gales a` 1 + τ
selon les e´quations (3.21) et (3.23). Les lignes repre´sentent la fonction :
[2 (T − Tc)]−0.20.







)−1 − 1 + p . (3.26)
Cette famille de courbes est repre´sente´e sur la figure 3.4.
Les deux parame`tres naturels du mode`le sont donc : la probabilite´ qu’un lien
soit ferme´, T , et la probabilite´ p qui repre´sente l’inverse de l’e´chelle de temps
naturel.
Cas limite p=0. Il est inte´ressant de regarder la forme limite de la vitesse
lorsque le parame`tre p tend vers ze´ro, c’est-a`-dire lorsque la ve´ge´tation garde le
feu pendant un temps long devant le temps e´le´mentaire.
Alors, T tend vers 1 ainsi que v1, d’ou` une inde´termination dans la limite
















= −p (q−1 − 1) τ ′(1
2
)
+ o (p) . (3.28)
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Fig. 3.4 – Vitesse de progression d’un front line´aire en fonction de T˜ pour diffe´rentes
valeurs de p. Points : re´sultats nume´riques. Lignes : e´quation 3.26.
Fig. 3.5 – Encart : vitesse de propagation en fonction de q dans le cas p = 0. Figure
principale : ln
(
v−1 − 1) en fonction de ln (q−1 − 1). La pente de la droite de
re´gression est 1 et sont ordonne´e a` l’origine−0, 908±0, 005, ce qui correspond










(q−1 − 1) (−τ ′ (12))+ 1 + o (p) . (3.29)
Cette e´quation peut eˆtre line´arise´e :
ln
(





q−1 − 1) . (3.30)






= −0, 403± 0, 002, (3.31)
ce que l’on retrouve par une e´tude directe du cas p = 0 (figure 3.5)
Le mode`le de propagation de feu dans le cas p = 0 est un cas particulier
des mode`les de percolation de premier passage (first passage percolation, FPP).
Dans cette cate´gorie de mode`le, on attribue aux liens entre les sites un nombre,
re´sultat d’une expe´rience ale´atoire, qui repre´sente le temps ne´cessaire pour que
le lien s’ouvre. Dans le cas le plus courant la distribution de la variables ale´atoire
est binomiale (ou exponentielle, mode`le FPPB). Ici, le temps de fermeture des
liens suit une loi  1 plus exponentielle  :
f (t− 1) ∝ exp (ln (1− q) t) . (3.32)
Alors, −τ ′ (12) est e´gale a` la constante de temps µ du mode`le FPPB. L’estima-
tion faite ici est en accord avec celle de [33], qui donne :
µ = 0, 402 (3.33)
Propagation de feu avec p = 0 FPP binomial
t− 1 ←→ t′
v−1 − 1 ←→ v′−1
q−1 − 1 ←→ q′−1
q−1−1




) ←→ q′v′ = µ
Tab. 3.3 – Relation entre variables et parame`tres du mode`le FPP binomial et du mo-
de`le de propagation de feu avec p = 0 qui de´bouche sur l’e´galite´ entre la
grandeur µ du FPPB et −τ ′ ( 12).
3.4 Conclusion
Les conside´rations sur le comportement du mode`le restent tre`s qualitatives.
Un parame´trage ne´cessiterait de trouver un meilleur mode`le de la distribution
des temps de combustion et d’inflammation que la simple distribution bino-
miale, ainsi que la fac¸on dont ces distributions sont affecte´es par les diffe´rents
parame`tres exte´rieurs (vent, pente, humidite´).
62 Chapitre 3. Propagation du feu
Fig. 3.6 – Exemple de re´alisation de la percolation de liens dans un gradient. Le pro-
babilite´ de fermeture des liens diminue line´airement de 1 vers 0, du bas
vers le haut. La figure de droite montre l’e´volution de la proportion de sites
connecte´s a` la ligne du bas.
Malgre´ la simplification que constitue l’hypothe`se de distribution binomiale
des temps d’inflammation et de combustion, le mode`le de propagation de feu
permet de retrouver des caracte´ristiques connues de la vitesse de propagation.
D’abord, l’humidite´ de la ve´ge´tation joue particulie`rement sur le parame`tre
d’inflammabilite´ p. Plus l’humidite´ est importante, plus p est faible jusqu’a`
franchir le chemin critique pour une humidite´ d’extinction. Concernant l’action
du vent ou de la pente, il est possible de conside´rer qu’ils jouent essentiellement
sur le parame`tre T , la probabilite´ de fermeture d’un lien. Alors, selon les valeurs
du parame`tre de combustibilite´, la de´pendance de la vitesse du feu en fonction
de la vitesse du vent change de concavite´.
Quelle que soit la nature de ces variables ale´atoires, le mode`le reste un mo-
de`le de percolation et les proprie´te´s de la surface bruˆle´es sont identiques. Quelle
que soit la fac¸on dont le feu se de´veloppe, l’extinction en un endroit signifie que
localement le syste`me s’est progressivement approche´ du chemin critique et l’a
franchi. Le proble`me s’apparente alors a` un proble`me de percolation dans un
gradient [98] : c’est un proble`me de percolation a` 2-D pour lequel la probabilite´
de fermeture d’un lien (ou de pre´sence d’un site pour la percolation de site)
diminue selon l’une des directions. La frontie`re de l’amas connecte´ a alors la
dimension fractale de l’enveloppe de l’amas critique [98] de percolation de liens
classique. De fac¸on similaire, la frontie`re de la surface bruˆle´e mate´rialise les
endroits ou` les parame`tres du syste`me ont franchi le chemin critique. Comme
l’ont montre´ Caldarelli et coll. [43] cela se traduit par une augmentation de la
lacunarite´ pre`s de la frontie`re (le cœur de la surface bruˆle´e est dense tandis que
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pre`s de la frontie`re apparaissent des zones e´pargne´es de plus en plus grandes,
comme l’illustre la figure 3.6) ainsi que par une dimension fractale du pe´rime`tre
proche de celle du pe´rime`tre de l’amas critique.
Le mode`le peut d’autre part eˆtre ge´ne´ralise´ a` un paysage he´te´roge`ne ou`
plusieurs classes de ve´ge´tation coexistent. Les temps d’inflammations sont alors
des variables ale´atoires qui de´pendent des types de ve´ge´tation de de´part et
d’arrive´e. De la meˆme fac¸on que dans le cas homoge`ne, pour repre´senter la
perturbation induite par le feu (surface bruˆle´e), il suffit de conside´rer les pro-
babilite´s de fermeture des liens entre deux cellules adjacentes en conside´rant






1− Pj . (3.34)
Pour n types de ve´ge´tation, il faut donc de´finir n2 probabilite´s de passage pour
repre´senter les caracte´ristiques statiques du feu.
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Chapitre 4
Dispersion des graines
As I did stand my watch vpon the Hill
I look’d toward Byrnane, and anon me
thought
The Wood began to moue.10
— William Shakespeare (Macbeth).
La plus grande partie de la vie des ve´ge´taux supe´rieurs est statique 11. Ne´an-
moins, l’espace joue un roˆle important lors de la reproduction des individus :
pour la fe´condation (e´change du mate´riel ge´ne´tique) et la disse´mination des des-
cendants. Les individus ne peuvent pas se de´placer ; c’est donc un vecteur exte´-
rieur (table 4.1) qui doit transporter les pollens (support de la demi-he´re´dite´)
et les graines (assurer la disse´mination de l’espe`ce).
L’installation d’arbres pionniers de foreˆt en savane fait intervenir le proces-
sus de disse´mination des graines et de leur germination. L’objet de ce chapitre
est de de´terminer la fac¸on dont il convient de prendre en compte ce processus
spatial.
Caracte´ristique Agent disperseur
Ane´mophile Pollens disperse´s par le vent
Entomophile Pollens disperse´s par des insectes
Ane´mochore Graines disperse´es par le vent
Zoochore Graines disperse´es par les animaux
Endozoochore Ingestion par un animal puis de´fe´cation des graines
Exozoochore Graines transporte´e par l’exte´rieur des animaux
Barochore Gravite´ (graines lourdes)
Tab. 4.1 – De´nomination des principaux modes de dispersion des pollens (ou des
spores) et des graines.
10Comme je montais ma garde sur la colline,
J’ai regarde´ du coˆte´ de Birnam, et tout a` coup il m’a semble´
Que la foreˆt se mettait en mouvement.
11Il existe bien certains arbres qui peuvent changer d’emplacement mais toujours sous l’effet
d’une contrainte exte´rieure et jamais ce de´placement n’est une re´ponse a` un besoin.
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4.0.1 Mode`les ge´ne´raux de dispersion des espe`ces
La plupart des mode`les de dispersion se sont attache´s a` lever le paradoxe
de Reid [48]. En 1899, Reid de´duisait que la zone de re´partition des cheˆnes
pouvait s’e´tendre de 100 m/an compte tenu des distances de dispersion des
glands. Seulement, les reconstitutions pale´o-environnementales montraient une
vitesse de reconqueˆte environ 100 fois supe´rieure. On conside`re aujourd’hui que
ce paradoxe est leve´ par la prise en compte des possibilite´s non ne´gligeables de
dispersion a` grande distance.
Progression d’une zone de re´partition. Les mode`les de dispersion sont
ge´ne´ralement statistiques : on cherche une expression de la probabilite´ de ger-
mination d’une espe`ce donne´e en un endroit donne´ en fonction de son environ-
nement. Plusieurs grandeurs sont utilise´es pour repre´senter cette dispersion :
1. la probabilite´ F (~u) qu’une graine issue d’un arbre donne´ tombe dans
une direction et a` une distance de cet arbre repre´sente´es par le vecteur ~u
(figure 4.1) au cours de la pe´riode de reproduction (en anglais seed kernel)
2. la probabilite´ G (~u) d’apparition d’une anne´e sur l’autre d’une plantule
issue d’un arbre donne´ tombe dans une direction et a` une distance ~u de
cet arbre (en anglais seed shadows)
3. la probabilite´ K (~u) d’apparition d’une anne´e sur l’autre dans une direc-
tion et a` une distance ~u d’un arbre donne´e d’une plantule (pas force´ment
issue de cet arbre).
Conside´rons la premie`re possibilite´ : la dispersion de graines issues au voisi-
nage d’un individu. Le nombre de graines tombe´es en un endroit ~x et provenant




. Soit An (~x) la probabilite´ a` l’anne´e n de
trouver un arbre en ~x, le nombre de graines qui tombent en ~x est, en fonction
du nombre moyen N de graines produites et disperse´es par chaque arbres :











En introduisant un facteur de saturation de la densite´ des arbres γ (An) (la
germination des graines est d’autant plus facile que la densite´ d’arbres adultes
est faible) et un parame`tre de survie des arbres σ, la dynamique de population
est de´termine´e par l’e´quation suivante :
An (~x) = σAn−1 (~x) + f (An ∗ F ) (~x)× γ (An (~x)) . (4.2)
Deux comportements peuvent re´sulter de cette e´quation, selon la forme de la
queue de distribution de la fonction F . Si elle de´croˆıt plus vite ou comme une
exponentielle, les vitesses de progression sont finies (et en ge´ne´ral faibles). Si
elle de´croˆıt moins vite, le premier moment (la vitesse moyenne de progression)
est infini. Ne´anmoins, en conside´rant que le nombre de descendants est fini et
la statistique des e´ve´nements extreˆmes, Clark et coll. [49] montrent qu’il y a
tout de meˆme une vitesse asymptotique de de´placement des limites de la zone
de re´partition.
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Fig. 4.1 – Gauche : Variables spatiales pour les mode`les de dispersion. La position d’un
arbre est repre´sente´e par un vecteur ~ξ. Une graine ou une plantule apparaˆıt
dans une direction et a` une distance ~u de cet arbre. Sa position est repre´-
sente´e par un vecteur ~x. Droite : la probabilite´ qu’un graine donne´e tombe
dans la couronne grise´e est e´gale F ′ (r) dr. Elle est e´galement la somme des
probabilite´s que la graine tombe dans chaque e´le´ment de surface tel que celui
noirci (d’aire rdrdθ). La probabilite´ qu’il tombe dans une de ces surfaces est
F (~r) rdrdθ. On a donc F ′ (r) dr =
∫
|~x|=r F (~x) rdrdθ d’ou` l’e´quation (4.3).
Quelle est la forme de la courbe de dispersion ? La courbe de dispersion
est e´gale au produit du nombre de graines (ou de plantules) issues d’un individu
et de la fonction de re´partition de la distance entre cet individu et l’endroit ou`
atterrit la graine (ou` pousse la plantule). Cette fonction de re´partition peut
s’entendre de deux fac¸ons. Soit il s’agit de la fonction de dispersion F de point
a` point : sachant que le parent se situe en une position ~ξ de l’espace, quelle
est la probabilite´ qu’une graine atterrisse en une position ~x ? Soit il s’agit de
la fonction de dispersion F ′ de centre a` rayon : quelle est la probabilite´ qu’une
graine atterrisse a` une distance r de son parent ? Le lien entre les deux grandeurs
est donne´ par la relation :
F ′ (r) =
∫
|~x|=r
F (~x) rdθ. (4.3)
En supposant la disse´mination isotrope (F (~x) a la meˆme valeur F (x) pour tous
les vecteur ~x de meˆme module), le lien entre les deux grandeurs devient :
F ′ (r) = 2pirF (r) . (4.4)
Diffe´rentes formes de courbes sont utilise´es (table 4.2) pour mode´liser les don-
ne´es [75, 88]. Leur point commun est qu’elles de´croissent pour les grandes dis-
tances. Le maximum est soit en ze´ro, soit le´ge`rement de´cale´. Les formes les
plus courantes sont : une loi en puissance inverse, une exponentielle ne´gative,
une gaussienne centre´e sur 0. Ces lois ont une de´croissance rapide (on parle de
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de´croissance rapide si elle est au moins aussi rapide qu’une exponentielle, c’est-
a`-dire si la queue de la distribution est concave en e´chelle semi-logarithmique).
Or, si la courbe de dispersion de´croissait plus vite qu’une exponentielle,
les vitesses de reconqueˆte auraient e´te´ bien plus faibles. Ce raisonnement par
l’absurde plaide pour des courbes qui de´croissent lentement par rapport a` une
exponentielle (fat-tailed) : soit des exponentielles e´tire´es, soit la forme 2Dt de
Clark [50].
Type de mode`le Equation de F (r) Nombre de parame`tres
Exponentielle exp(− ra ) 1
Gaussienne exp(− r2a2 ) 1
Loi puissance inverse r−a 1
Exponentielle e´tire´e exp(− rd
ad
), d < 1 2







Tab. 4.2 – Diffe´rentes formes de courbes de dispersion utilise´es pour mode´liser les don-
ne´es expe´rimentales.
Le proble`me de ces mode`les est qu’ils sont empiriques : il n’y a pas d’autre
argument pour choisir l’une ou l’autre des forme de courbes que l’ade´quation
avec les donne´es. Il n’y a aucun argument the´orique pour se´lectionner la courbe,
et elle ne peut eˆtre utilise´e que pour l’interpolation. En particulier, il n’est pas
possible de de´duire la forme de la queue de distribution a` partir d’une re´gression
sur la dispersion proche.
4.1 Mode`les de dispersion ane´mochore
4.1.1 Graines et pollens ane´mochores
 Mode`les jouets  de la dispersion. Un mode`le the´orique peut-il appor-
ter quelque chose de plus ? S’il peut le faire, ce sera sans doute pour le type de
dispersion le plus simple a` mode´liser : la dispersion ane´mochore parce que c’est
celui dont le vecteur (le vent) est le mieux connu. Il s’agit la` d’un proble`me de
me´canique : la dynamique de particules inertielles dans un e´coulement turbu-
lent.
La dispersion de particules lourdes par un e´coulement turbulent est loin
d’eˆtre le proble`me le plus facile de la physique. A lui seul, il pourrait occuper
plusieurs the`ses. Des travaux sont en cours aussi bien pour de´crire la turbulence
que pour repre´senter le comportement d’une particule soumise a` la gravite´ dans
cet e´coulement. Il ne s’agit donc pas ici de faire le tour du proble`me mais plutoˆt
de baˆtir des mode`les jouets de ce proble`me, en incorporant de plus en plus de
caracte´ristiques de la turbulence pour voir comment en est affecte´e la courbe
de dispersion.
Me´canique du transport d’une particule par le vent. Pour simplifier,
on peut conside´rer que deux forces principales agissent sur une graine ou un
pollen lors de son vol :
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1. la force gravitationnelle (re´duite par la pousse´e d’Archime`de ge´ne´rale-
ment ne´gligeable dans l’air), qui tend a` acce´le´rer le mouvement vertical
descendant de la particule :
~Fg = m~g, (4.5)
2. la force de traˆıne´e, qui tend a` ajuster la vitesse de la particule a` celle de
l’e´coulement de l’air. La forme de cette force de traˆıne´e de´pend du nombre





ou` d est la taille caracte´ristique de la particule, ν la viscosite´ dynamique
de l’air et vp/0 l’e´cart entre la vitesse de la particule et celle de l’air. Pour
les faibles nombres de Reynolds relatifs (en particulier pour les faibles
vitesses relatives), la force de traˆıne´e est proportionnelle au carre´ de la
vitesse relative et de sens contraire.
~Ft = −12ρCAvp/0 ~vp/0, (4.7)
ou` C est le coefficient de traˆıne´e (C = 24/Re), ρ est la masse volumique
de la particule, A la section efficace de la particule (l’aire que la particule
pre´sente a` l’e´coulement).
Fig. 4.2 – Gauche : de´finition de la vitesse relative de la particule ~vp/0 en fonction de
la vitesse du vent ~v0 et de la vitesse absolue de la particule ~vp. Droite :
re´sultante de la force gravitationnelle ~Fg et de la force de traˆıne´e ~Ft.
Cette force de traˆıne´e introduit un temps caracte´ristique d’acce´le´ration, c’est-
a`-dire un temps caracte´ristique de convergence de la vitesse de la particule vers
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Dans le plan horizontal, la force de traˆıne´e agit seule et la vitesse de la particule
tend a` s’ajuster sur la vitesse du vent. Dans le plan vertical, la compe´tition entre
la force gravitationnelle et la force de traˆıne´e fait tendre la vitesse relative de la






Ceci n’est valable e´videmment que si le nombre de Reynolds local calcule´ avec
la vitesse terminale est bien petit, comme l’hypothe`se en a e´te´ faite. Dans ce
mode`le, la particule est caracte´rise´e par trois grandeurs : sa vitesse terminale,
son temps caracte´ristique d’acce´le´ration et le nombre de Reynolds local (e´value´
avec la vitesse terminale).
4.1.2 Mouvements de l’atmosphe`re
Description statistique d’un e´coulement. L’e´coulement peut eˆtre vu sous
deux points de vue. Dans l’approche eule´rienne, l’observateur se place en un
endroit et enregistre au fil du temps, les proprie´te´s des particules qui passent
a` cet endroit : la vitesse, l’acce´le´ration, l’e´nergie, etc. Suivant le point de vue
lagrangien, l’observateur s’attache a` une particule et enregistre l’e´volution de
ses proprie´te´s au cours du temps : position, vitesse, etc. Il s’agit la` simplement
de deux points de vue sur le meˆme processus physique : la valeur XE (r, t) d’une
grandeur mesure´e selon Euler en un point r et un instant t donne´es est e´gale a`
la valeur lagrangienne XL de cette grandeur pour la particule i qui se trouve a`
cet endroit a` cet instant :
XE(r, t) = XL (i : r (i, t) = r) . (4.11)
Ge´ne´ralement, on donne pour chaque variable une distribution de probabilite´s
des valeurs qu’elle peut prendre [107]. Au sens eule´rien, il s’agit de la probabilite´
au temps t et en un endroit r donne´s que le fluide ait un e´tat X. Au sens
lagrangien, il s’agit de la probabilite´ qu’une particule soit dans un e´tat donne´
(position, vitesse, etc.) connaissant son e´tat initial. Ces deux grandeurs sont
lie´es par la relation :
PE (X, r, t) =
∫
PL (X, r, t/X0) p (X0) dX0. (4.12)
Depuis quelques anne´es, des expe´riences ont de´crit les proprie´te´s statistiques
de grandeurs lagrangiennes dans un e´coulement turbulent (voir Annexe A pour
plus de de´tails).
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En premie`re approximation, la turbulence est conside´re´e gaussienne : les
distributions des vitesses sont gaussiennes et l’e´coulement est alors caracte´rise´
par les valeurs moyennes, variances et covariances de ces distributions ainsi que
par les temps caracte´ristique d’e´volution TL.
Vitesse moyenne du vent. L’e´coulement atmosphe´rique est un e´coulement
dans une couche limite, c’est-a`-dire dans la couche influence´e par la friction
de l’e´coulement de l’air sur la terre ou la ve´ge´tation. De fac¸on grossie`re, deux
types de variations de la vitesse de l’e´coulement peuvent eˆtre isole´s. Le carac-
te`re turbulent de l’e´coulement induit localement des changements de vitesse et
de direction sur des e´chelles de temps tre`s rapides. D’autre part, l’e´coulement
subit, sur des e´chelles de temps et d’espace plus grandes, des variations : le
changement de vitesse du vent moyen. Conventionnellement, la vitesse du vent
est estime´e a` 10 me`tres au-dessus d’un sol nu. La distribution temporelle des
vitesses moyennes du vent a` 10 me`tres u10 au dessus d’une surface libre (pas de
foreˆt) est ge´ne´ralement conside´re´ comme suivant une loi log-normale (e.g. [64]) :









A chaque vitesse moyenne correspond un profil vertical des vitesses. Il faut
distinguer ce qui se passe au-dela` et en-dec¸a` de la hauteur de la canope´e, qui
repre´sente l’e´chelle d’e´paisseur de la rugosite´ de la couche limite. Des arguments
de similitude [57, 61, 114] donnent (figure 4.3) :
– une croissance logarithmique avec l’altitude de la vitesse du vent dans la
zone au-dessus de la canope´e :











ou` z est l’altitude, H la hauteur de la canope´e, uH la vitesse du vent au
niveau de la canope´e, u∗, k et d des parame`tres lie´s aux caracte´ristiques de
l’e´coulement (k est une constante, d de´pend de la structure de la canope´e
et u∗ varie au cours du temps) ;
– une croissance exponentielle sous canope´e :







ou` γ est lie´ aux caracte´ristiques de l’e´coulement.










D’apre`s cette e´quation, la distribution temporelle du parame`tre u∗ peut eˆtre
facilement de´duite de celle des vitesse moyennes de vent a` 10 m au-dessus d’un
espace ouvert donne´e par l’e´quation (4.13).
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Fig. 4.3 – Profil de la vitesse moyenne du vent sous canope´e et au-dessus [114].
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Fluctuations statistiques autour de la valeur moyenne. La turbulence
induit des variations rapides de la vitesse du vent, que l’on peut conside´rer
comme des fluctuations statistiques autour de la valeur moyenne (cette valeur
moyenne est u dans le plan horizontal et dans la direction du vent et nulle dans
le plan vertical). Des mesures de l’e´volution de l’e´cart-type de ces fluctuations
avec l’altitude ont e´te´ effectue´e [57]. Un mode`le en est donne´e par Wilson [114].





0, 2 + 0, 8 zH
)
si z 6 H
αu∗ si z > H
, (4.17)
avec α = 1, 25 dans la direction verticale et α = 2 dans la direction du vent.
4.1.3 Mode`les simple de dispersion de graines
Trois mode`les ont e´te´ utilise´s pour repre´senter la dispersion des graines.
Dans chaque mode`le, la position d’une graine dans un e´coulement fluide et sous
champ gravitationnel est suivie au cours du temps.
Ecoulement laminaire. C’est le mode`le le plus simple ou` on ne´glige les effets
de la turbulence (mode`le WINDISPER de Nathan [87]). Une vitesse du vent
est de´termine´e pour chaque vol et, connaissant cette vitesse, la trajectoire de la
particule est de´terministe. La vitesse terminale est atteinte instantane´ment et
c’est la seule vitesse verticale.
dx
dt
= u (z) (4.18a)
dz
dt
= −VT . (4.18b)




u (z) dz. (4.19)
Pour la dispersion dans un milieu ouvert, on peut conside´rer que h est suffisam-
ment faible pour conside´rer qu’il existe un hauteur z′ telle que la distribution









si z 6 z′
0 si z > z′
. (4.20)










− (z (0)− z′)] . (4.21)
C’est-a`-dire que la distribution des distances est identique, a` un facteur de
renormalisation pre`s, a` la distribution des vitesses de friction.
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Variations des vitesses. Les fluctuations stochastiques induites par la tur-
bulence ont a priori plus d’effet dans le plan vertical, ou` elles s’effectuent autour
d’une valeur moyenne nulle, que dans la plan horizontal. Il y a plusieurs niveaux
de de´tail avec lesquels ont peut de´crire la turbulence en adoptant le point de vue
lagrangien (Annexe A), le plus simple e´tant de conside´rer que la composante
verticale du vent uz e´volue avec un temps de corre´lation TL de telle fac¸on que
la distribution stationnaire de la vitesse selon l’axe verticale soit une gaussienne
centre´e en 0 (la vitesse moyenne est nulle) dont l’e´cart-type est σz (e´quation
(4.17)).
Ceci est assure´ par une e´quation diffe´rentielle stochastique (au sens d’Itoˆ), ou`


















(dW est un nombre ale´atoire dont la distribution est centre´e et de variance dt).
La position de la particule e´volue alors selon les e´quations :
dx
dt
= u (z) (4.23a)
dz
dt
= uz − VT . (4.23b)
Ce mode`le, outre les fluctuations dans la direction du vent moyen, ne´glige
d’autres phe´nome`nes. D’abord il ne tient pas compte de l’inertie de la particule,
c’est-a`-dire du temps caracte´ristique d’acce´le´ration de la particule. Ensuite, le
ne´glige l’effet de croisement des trajectoires (de la particule et du fluide) :
du fait de la gravite´, la vitesse de la particule n’a pas exactement les meˆmes
caracte´ristiques statistiques que la vitesse du fluide, il est suppose´ implicitement
ici.
Inertie des particules. Un raffinement supple´mentaire consiste a` prendre
en compte l’inertie de la particule, c’est-a`-dire le temps que met la particule
pour aligner sa vitesse sur celle de l’e´coulement. Pour cela, il faut e´crire que le
mouvement de la graine proce`de de l’action conjugue´e de la force gravitation-
nelle et de la force de traˆıne´e. En notant ~R et ~V les vecteurs position et vitesse
de la particule et ~u le vecteur vitesse du vent, et d’apre`s les e´quations (4.5) et








La composante hosrizontale de la vitesse du vent est donne´e par les e´quations
(4.14) et (4.15) et la composante verticale suit l’e´quation (4.22).
4.1.4 Courbes de dispersion
La figure 4.4 repre´sente un exemple de courbes de dispersion pour la parti-
cule dont les parame`tres sont re´sume´s dans le tableau 4.3. Il apparaˆıt clairement
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Viscosite´ dynamique de l’air ν = 15, 6.10−6m2s−1
Masse m = 2, 10−3kg
Taille caracte´ristique d = 1, 10−2m
Section efficace A = 1, 454.10−4m2
Vitesse terminale vT = 0, 80m.s−1
Tab. 4.3 – Parame`tres de la graine utilise´es pour les simulations
deux zones. Dans la re´gion proche de la source (ici en 0), les trois courbes sont
quasiment identiques : elles ne de´pendent que de la distribution des vitesses
moyennes de vent au cours du temps. Par contre, les queues de distributions
sont tre`s diffe´rentes selon le mode`le utilise´. Sans turbulence, la queue de´croˆıt
tre`s vite. C’est le transport turbulent qui assure la dispersion a` longue distance
des graines, avec des queues de distribution tre`s e´tales.
Fig. 4.4 – Gauche : Exemple de trois courbes de dispersion de la meˆme graine avec
les trois mode`les (a) sans turbulence (WINDISPER) et sans variation de la
hauteur de chute (b) sans turbulence avec variation de la hauteur de chute
(c) mode`le de turbulence SPREAD sans l’inertie des particules. Droite :
Ecart relatif entre les courbes (b) et (c). La partie de la courbe de dispersion
proche de la source est essentiellement affecte´e par les distributions des
vitesses de vent et de hauteur initiale. La queue de la distribution est plus
affecte´e par l’introduction de la turbulence.
4.2 Conclusion. Dispersion proche et lointaine dans
le cas ge´ne´ral
Les mode`les de ce chapitre sont simplement descriptifs : n’ayant pas e´te´
valide´s expe´rimentalement, ils n’ont pas re´ellement de dimension pre´dictive.
Ne´anmoins, ces  mode`les jouets  peuvent eˆtre d’une grande utilite´ pour com-
prendre les me´canismes des processus.
76 Chapitre 4. Dispersion des graines
Il ressort ainsi de cette e´tude que les distributions de la dispersion proche
et de la dispersion lointaine sont inde´pendantes, car ge´ne´re´es par des processus
diffe´rents. La dispersion proche de´pend de la distribution des vitesses moyennes
du vent. A l’inverse, la dispersion lointaine de´pend essentiellement du caracte`re
turbulent de l’e´coulement atmosphe´rique. Trois conclusions en de´coulent.
1. Il n’est pas possible de de´duire la queue de la distribution de dispersion a`
partir de donne´es sur la dispersion proche.
2. Pour avoir une ide´e de la queue de la distribution il faut avoir un mode`le
de l’e´coulement turbulent atmosphe´rique et un mode`le de la dispersion
de particules massives dans un e´coulement turbulent. Ces recherches sont
aujourd’hui en cours (e.g. [94, 108]) et il est donc impossible aujourd’hui
d’avoir un bon mode`le des queues de distribution, meˆme dans l’hypothe`se
de l’absence de diffusion secondaire ou de diffusion par un autre me´ca-
nisme (animaux en particulier).
3. Dans le mode`le de transgression, la dispersion proche et lointaine peuvent
(et meˆme doivent) eˆtre ge´re´es se´pare´ment.
Il n’y a pas de mode`les me´canistes des courbes de dispersion pour les es-
pe`ces zoochores. Pourtant, il est probable qu’il y ait de la meˆme fac¸on une
diffe´rence marque´e entre dispersion proche et lointaine. D’abord, les graines
gardent souvent la possibilite´ d’eˆtre disperse´es localement, en tombant, sans le
concours d’animaux. Ensuite, les arbres ou les bosquets constituent des points
de ralliement pour les animaux (perchoirs pour les oiseaux par exemple) qui y
apportent pre´fe´rentiellement les graines inge´re´es par ailleurs [45].
Chapitre 5
Mode`le de la dynamique du
contact foreˆt-savane
Whereas a good simulation should include as much detail
as possible, a good model should include as little as possible.12
— John Maynard Smith (Models in Ecology).
Les deux chapitres pre´ce´dents ont aborde´ la mode´lisation des processus spa-
tialise´s de la dynamique de transgression foreˆt savane. Le mode`le FORSAT de
cette dynamique inte`gre ces processus spatiaux, associe´s au processus tempo-
rel de succession. Ce chapitre de´crit le mode`le ainsi que son comportement
e´mergent : les conditions pour lesquelles savane et foreˆt sont stables et les dy-
namiques possibles dans ce dernier cas.
5.1 Cadre du mode`le
Le mode`le de la transition foreˆt-savane doit pouvoir re´pondre a` deux ob-
jectifs : eˆtre un objet d’e´tude pour comprendre comment les me´canismes in-
teragissent pour donner le comportement e´mergent mais e´galement un outil
applique´ a` la simulation de zones d’e´tude particulie`res. Le premier objectif
implique que le mode`le doit eˆtre simple et extraire le coeur du proble`me. Le
second objectif implique que le mode`le doit eˆtre compatible avec les donne´es
communes. Dans l’ide´al, le mode`le inte´grerait les processus clefs (et eux seuls)
en introduisant des parame`tres identifiables sur le terrain.
5.1.1 Type de donne´es disponibles
Les donne´es susceptibles d’eˆtre disponible sur une re´gion donne´e sont ge´-
ne´ralement peu nombreuses. Concernant la re´partition de la ve´ge´tation, des
donne´es pre´cises sont disponibles depuis le milieu du XXe sie`cle, d’abord sous
la forme de photographies ae´riennes puis d’images satellites. Les photographies
ae´riennes sont plutoˆt rares et de´pendent des campagnes de cartographie des
12Alors qu’une bonne simulation doit inclure autant de de´tails que possible, un bon mode`le
doit en inclure aussi peu que possible.
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autorite´s. Par contre, depuis la mise en service des satellites de cartographies
(LANDSAT, SPOT), les acquisitions sont plus re´gulie`res.
Les donne´es concernant l’e´volution de ces re´partitions sont de plus en plus
nombreuses et de´gage´es des a priori. A long terme, les e´tudes de pale´ove´ge´tation
donnent une repre´sentation de plus en plus pre´cise de l’e´volution ge´ne´rale des
e´cosyste`mes comme locale (voir chapitre 2). A court terme, des me´thodes sont
de´veloppe´es pour de´terminer l’histoire du paysage que l’on observe (chapitre 2
et chapitre 6). Ces donne´es sont encore parcellaires, et limite´es notamment par
les possibilite´s d’acce`s aux sites.
Enfin, au niveau des espe`ces, les connaissances sont tre`s limite´es – a` l’excep-
tion de quelques essences d’inte´reˆt commercial : la diversite´ est plus importante
et les e´tude moins nombreuses que pour les espe`ces des milieux tempe´re´s.
5.1.2 Hypothe`ses
Deux processus : succession et feux. Les deux processus majeurs sont
ceux identifie´s dans les paragraphes 2.4 et 2.5 :
1. la succession, avec une composante spatiale : la dispersion des plantules
et une composante temporelle : la croissance des arbres ;
2. le feu de savane, dont la composante spatiale est son parcours de la savane
et la composante temporelle, leur fre´quence.
Classes fonctionnelles de ve´ge´tation. Une foreˆt ou une savane, ce sont
avant tout des individus, herbes, arbustes, arbres, lianes qui, associe´s, forment
un e´cosyste`me avec un facie`s particulier. Ces individus appartiennent a` des es-
pe`ces diffe´rentes, certaines abondantes, d’autres moins. Chaque espe`ce a ses
caracte´ristiques propres, ses pre´fe´rences pour s’installer (quantite´ de lumie`re,
nature du sol). Malgre´ leur diffe´rence, les individus d’espe`ces diffe´rentes peuvent
avoir, pour un proble`me particulier, la meˆme fonction dans l’e´cosyste`me. Par
exemple, pour le proble`me de la dynamique d’une foreˆt naturelle, il est pos-
sible de distinguer trois types d’arbres. Lors de la cre´ation d’une troue´e suite
a` la chute d’un arbre, certains arbres d’espe`ces bien particulie`res (pionniers,
cicatriciels) s’installent. Ils poussent ge´ne´ralement vite, mais ne vivent pas tre`s
longtemps. Ils sont alors remplace´s par des arbres d’espe`ces de succession secon-
daire, qui, eux-meˆmes, laisseront place aux arbres de foreˆt mature. Il est donc
possible de classer les diffe´rents individus dans trois classes fonctionnelles : ci-
catriciels, secondaires, primaires. Evidemment, si on conside`re deux proble`mes
diffe´rents, les individus se regroupent diffe´remment.
Pour le proble`me de la succession forestie`re en savane, deux classes d’arbres
peuvent eˆtre distingue´es. Les pionniers sont des arbres he´liophiles, qui ont la
capacite´ de s’installer en savane ou en lisie`re. Les autres arbres, dits de foreˆt,
s’installent ensuite et ont un roˆle consolidateur de la zone de foreˆt pionnie`re.
A ces deux classes d’arbres, il convient d’ajouter les herbes qui constituent
l’essentiel de la savane.
Concernant le second processus, le feu de savane, deux classes de ve´ge´tation
sont a` distinguer : la ve´ge´tation basse (les herbes, arbustes et plantules) est a`
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Fig. 5.1 – Classes de ve´ge´tation prises en compte par le mode`le FORSAT. Elles de´-
rivent des classes fonctionnelles vis a` vis des processus de succession et de
feu. (Dessins MAD)
hauteur de flamme et leur partie ae´rienne est facilement de´truite par le feu ;
la ve´ge´tation haute : les grands arbres dont le feuillage surcime les flamme qui
e´chappent au feu.
Quatre classes de ve´ge´tation sont donc a` prendre en compte, pour la suc-
cession et le feu (figure 5.1) :
1.  Couvert Herbace´  : stade domine´ par les herbes avec e´ventuellement
des arbustes de savane ;
2.  Jeunes Pionniers  : stade mettant en pre´sence un couvert herbace´
importante et des plantules d’espe`ces de foreˆts he´liophiles qui disse´minent
leur graines en savane (tre`s sensibles aux feux) ;
3.  Pionniers Adultes  : stade domine´ par des arbres pionniers avec e´ven-
tuellement quelques individus de succession secondaire qui surciment un
couvert herbace´ e´pars (ce qui les prote`ge du feu) ;
4.  Foreˆt  : stade domine´ par les arbres avec un couvert herbace´ quasiment
inexistant, qui peut difficilement bruˆler.
Automate cellulaire stochastique. L’objet du mode`le est de de´crire l’e´vo-
lution relative de zones de foreˆts et de savane, en se servant comme re´fe´rences
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Fig. 5.2 – Transitions entre e´tats de ve´ge´tation dans le mode`le FORSAT. Le cycle de
succession peut eˆtre interrompu par la mort naturelle ou par le feu d’origine
anthropique.
d’images satellites. Comme pour celles-ci, on conside`re un espace discre´tise´ en
cellules e´le´mentaires carre´es de quelques me`tres d’areˆte. On prend une valeur
de 5 me`tres : c’est suffisamment grand pour pouvoir avec peu de cellules repre´-
senter un espace de simulation de quelques kilome`tres carre´s et suffisamment
petit pour que l’on puisse conside´rer la ve´ge´tation homoge`ne. Le pas de temps
conside´re´ est de 1 an, pendant lequel se succe`dent deux phases : la phase de
succession et la phase de feu. De fac¸on sche´matique, la phase d’e´volution cor-
respond a` la saison humide et la phase de feu a` la saison se`che.
Les lois d’e´volution, de´taille´es plus bas, sont stochastiques. Beaucoup trop
de parame`tres interviennent et trop peu de connaissance sont acquises sur les
diffe´rentes espe`ces implique´es pour conside´rer une dynamique de´terministe.
Le mode`le est donc un mode`le dynamique spatialise´ ou` l’espace et le temps
sont discre´tise´ et la variable (ve´ge´tation) ne peut prendre qu’un ensemble fini de
valeurs discre`tes. Ce mode`le entre donc dans la classe des automates cellulaires.
5.2 Description du mode`le
Durant un pas de temps, deux actions sont effectue´es, dont les algorithmes
sont de´tailles dans le paragraphe ci-dessous : l’e´volution selon le cycle de suc-
cession et la propagation du feu en savane et en lisie`re de foreˆt (figure 5.2).
5.2.1 Succession
Le mode`le du processus de succession comporte quatre e´tapes.
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Fig. 5.3 – L’attribution des probabilite´s de transition de l’e´tat Couvert Herbace´ a` l’e´tat
Jeunes Pionniers. La composante lointaine est uniforme. La composante
proche tient compte explicitement des distances entre la cellule re´ceptrice
et les cellules forestie`res avoisinantes.
Conqueˆte (Couvert Herbace´ a` Jeune Pionniers). L’apparition de
pousses d’arbres pionniers de la foreˆt inte`gre la disse´mination des graines de
ces espe`ces et leur germination. A chaque pas de temps, une probabilite´ de
passage vers le stade Jeune Pionniers est assigne´e a` chaque parcelle du type
Couvert Herbace´. Cette probabilite´ de´pend de la quantite´ de graines tombe´es
sur la parcelle et de la probabilite´ qu’ont ces graines de germer. Comme le sug-
ge`rent les re´sultats du chapitre 4, la dispersion des graines peut eˆtre vue comme
la somme de deux composantes (figure 5.3).
La composante proche est traite´e explicitement pour repre´senter le fait que
les plantule apparaissent pre´fe´rentiellement pre`s des arbres e´tablis en lisie`re ou
autour des arbres isole´s en savane (c’est-a`-dire pre`s des cellules  forestie`res  :
Pionniers Adultes et Foreˆt). La probabilite´ d’apparition de plantules pionnie`res
dans une cellule i est la somme des contributions des cellules forestie`res dans
un voisinage V . La contribution apporte´e par une cellule forestie`re j de´pend de
la distance entre les cellules i et j.
La composante lointaine induit une probabilite´ additionnelle, qui peut, en








f (rij) . (5.1)
Croissance (Jeune Pionniers a` Pionniers Adultes). La probabilite´ de
croissance ne fait intervenir aucun processus spatial : la probabilite´ de crois-
sance pJP→AP est identique pour toutes les cellules Jeunes Pionniers. Le temps
ne´cessaire a` un pionnier pour surcimer le couvert herbace´ est alors une variable
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Maturation (Pionniers Adultes a` Foreˆt). La maturation d’une parcelle
de foreˆt consiste en l’installation d’espe`ces de succession secondaire qui per-
mettent l’e´tablissement d’un facie`s de foreˆt. De la meˆme fac¸on que pour la
phase de conqueˆte, deux composantes doivent eˆtre conside´re´es : une compo-
sante proche, qui repre´sente la progression de proche en proche des espe`ces de
foreˆt et une composante lointaine qui repre´sente la possibilite´ d’apparaˆıtre loin
du massif.
Mort (retour a` Couvert Herbace´). Chaque cellule de ve´ge´tation a la pos-
sibilite´ de disparaˆıtre (mort de la plante) et de laisser place a` une cellule Couvert
Herbace´. Cette probabilite´ pX→CH est suppose´e identique pour chaque e´tat. Le






Le mode`le utilise´ pour mode´liser l’effet du feu est tire´ du mode`le de la dyna-
mique de feu pre´sente´ au chapitre 3. Comme on ne s’inte´resse qu’aux structures
statiques, il suffit de conside´rer le mode`le de percolation de liens e´quivalents
avec diffe´rents types de ve´ge´tation. A chaque e´tat de ve´ge´tation est associe´e
une probabilite´ de bruˆler, la plus grande e´tant pour les herbes et la plus faible
pour la foreˆt.
L’algorithme est initialise´ avec l’inflammation de cellules de Couvert Her-
bace´. Il se termine de lui-meˆme lorsque tout ce qui devait eˆtre bruˆle´ l’est. Apre`s
le feu, la surface bruˆle´e est re´ge´ne´re´e en cellules Couvert Herbace´.
5.2.3 Parame`tres du mode`le
Trois types de parame`tres jouent sur la dynamique du mode`le.
Parame`tres physiologiques. Les parame`tres physiologiques sont les proba-
bilite´s de base de´crites dans les paragraphes 5.2.1 et 5.2.2 : les probabilite´s de
transition d’un e´tat a` l’autre et leur sensibilite´ au feu.
Parame`tre environnemental. Des conditions climatiques ou pe´dologiques
particulie`res peuvent modifier les parame`tres physiologiques. Ces parame`tres
peuvent eˆtre homoge`ne ou peuvent prendre des valeurs diffe´rentes pour chaque
cellule. Pour simplifier, un parame`tre environnemental ω jouant multiplicati-
vement sur chaque probabilite´ de transition dans le cycle de succession a e´te´
conside´re´. Une valeur e´gale a` 1 est neutre, une valeur infe´rieure a` 1 repre´sente
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des zones de´favorables et un valeur supe´rieure des zones favorables. Il n’a pas
d’influence sur les sensibilite´s au feu.
D’autres types de parame`tres peuvent eˆtre envisage´s, soit qu’il ne jouerait
que sur une partie des parame`tres de succession ou qu’il influencerait aussi
les sensibilite´s au feu. Diffe´rents types de parame`tres ont e´te´ teste´s, qui se
traduisent tous par des influences similaires sur le comportement e´mergent.
Parame`tre anthropique. L’intensite´ de la perturbation d’origine anthro-
pique est repre´sente´e par la fre´quence des feux φ, qui de´temrmine la succession
des anne´es ou` il y a mise a` feu de la savane et de celles ou` il n’y en a pas.
Cette succession peut eˆtre notifie´e explicitement (cycle avec le nombre de mises
a` feux) ou re´sulter d’une expe´rience ale´atoire.
5.3 Comportement e´mergent du mode`le FORSAT
5.3.1 Comportement qualitatif
La premie`re e´tape consiste a` ve´rifier que les modes de progression identifie´s
par les e´tudes de terrain sont bien retrouve´s par le comportement e´mergent du
mode`le. Pour cela, on conside`re comme situation initiale un contact foreˆt savane
avec deux entrants de savane en foreˆt. Les parame`tres sont pris dans des plages
raisonnables mais n’ont pas e´te´ particulie`rement choisis (table 5.1). Les diffe´-
rentes caracte´ristiques de la progression sont effectivement reproduites (figure
5.4) : une progression la lisie`re, avec un rattrapage des golfes de savane, l’appa-
rition de bosquets en savane, qui grossissent ou disparaissent et sont finalement
incorpore´s au massif ou entre eux par l’apparition d’un pont de ve´ge´tation. La
diffe´rence entre deux hypothe`ses de pression de feu est tre`s nette : pour des
feux fre´quents, il ne reste que la progression du front (figure 5.4).
Le mode`le minimal pour retrouver ces caracte´ristiques doit faire intervenir :
une composante longue distance de la dispersion (qui permet l’initiation de
bosquets en savane), une composante courte distance, quelle que soit sa porte´e,
c’est-a`-dire l’apparition pre´fe´rentielle des pionniers pre`s des arbres e´tablis (qui
permet l’orgnisation d’un bosquet autour d’un arbre isole´) et le passage re´gulier
du feu en savane.
5.3.2 Variables de description.
Pour e´tudier le syste`me (c’est-a`-dire la portion de paysage mode´lise´e) il faut
trouver des variables qui permettent de discriminer entre des zones de savane et
des zones de foreˆt. Les zones de foreˆt sont repre´sente´es par un ensemble connexe
(agre´gat) de cellules dans l’un des e´tats repre´sentant des arbres  Pionniers
Adultes  et  Foreˆt . Les zones de savane sont des ensembles connexes de
cellules  Couvert Herbace´  ou  Jeunes Pionniers . Le paysage est dit forestier
s’il y a un agre´gat de foreˆt dont la taille est de l’ordre de la taille du syste`me.
A l’inverse le paysage est savanicole si les agre´gats de foreˆt sont petits devant
la taille du syste`me. La figure 5.5 pre´sente un exemple de chaque paysage.
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Fig. 5.4 – Comportement e´mergent du mode`le FORSAT pour les parame`tres de la
table 5.1 pour des feux 1 an sur 2 (haut) et chaque anne´e (bas). Pour la
fre´quence de feux la plus forte, la lisie`re progresse avec un comblement des
golfes de savanes. Pour une fre´quence de feux plus faible, il y a en plus
apparition de bosquets en foreˆt et incorporation de ce bosquet par apparition
d’un pont de ve´ge´tation.
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Etat de ve´ge´tation Couvert Herbace´
Jeunes Pionniers
ForeˆtPionniers Adultes
Probabilite´ de succession :
composante globale 0,02 0, 2 0 –
composante locale 0, 1 exp
(−0, 1x2) 0 0, 2 –
distance (cellules) 10 – 1 –
Origine Foreˆt – Foreˆt –
Pionniers Adultes
Probabilite´ de bruˆler 1 0,55 0,2 0,005
Probabilite´ de retour a` Couvert Herbace´ 0, 005
Facteur environnemental homoge`ne : 1
Fre´quence de feux cyclique : 5 feux tous les deux ans
Tab. 5.1 – Parame`tres du mode`le FORSAT pour la validation qualitative du mode`le.
Les probabilite´s de succession vers l’e´tat suivant dans le cycle se de´com-
posent en un composante globale (uniforme´ment distribue´e sur l’espace
de simulation) et une composante locale, au voisinage des e´tats d’origine
(le voisinage s’e´tend jusqu’a` une distance de´termine´e). Les probabilite´s de
bruˆler sont de´croissantes avec l’avancement dans le stade de succession.
Les parame`tres ne sont pas base´s sur une e´tude pre´cise mais choisis parmi
l’ensemble des possibilite´s pour que les temps caracte´ristiques du compor-
tement e´mergent du mode`le (apparition des bosquets, progression de la
lisie`re) soient compatibles avec les temps observe´s.
Si on appelle nmax la taille du plus gros agre´gats de cellules forestie`res, la





ou` N est la taille du syste`me (nombre de cellules composant la zone e´tudie´e).
Cette fraction tend vers 0 lorsque N tend vers l’infini pour un paysage de
savane et est fini pour un paysage de foreˆt et peut eˆtre interpre´te´ comme la
probabilite´ de chaque cellule d’appartenir au plus gros amas de foreˆt. Dans la
limite des tre`s grands syste`mes, il s’agit d’une grandeur intensive. Une autre
variable d’e´tat intensive utilise´e pour de´crire le paysage est la proportion p de
cellules forestie`res sur la carte (figure 5.5).
5.3.3 Transition de phases
En physique, on nomme phases diffe´rents arrangements d’une meˆme sub-
stance, ces arrangements correspondant a` des proprie´te´s diffe´rentes de la ma-
tie`re qui en re´sulte. Il s’agit de plusieurs e´tats qualitativement diffe´rents. Des
parame`tres exte´rieurs de´terminent quelle phase est stable, c’est-a`-dire vers quel
e´tat tend la substance. Ainsi, les mole´cules d’eau peuvent elles s’arranger en
gaz, en liquide ou en solide. C’est toujours de l’eau, mais elle prend des formes
qualitativement diffe´rentes selon la tempe´rature et la pression auxquelles on la
place. Le changement de la phase stable lors du changement des parame`tres
exte´rieurs constitue une transition de phase (voir Annexe E).
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Fig. 5.5 – Exemple de paysage dans la phase savane (gauche, p = 0, 018, f = 0, 001)
et dans la phase foreˆt (droite, p = 0, 943, f = 0, 930).
On peut ainsi voir la savane et la foreˆt comme deux phases d’un meˆme pay-
sage. Sous l’action du parame`tre environnemental et du parame`tre anthropique,
le paysage se trouve dans l’une ou l’autre phase. En modifiant ces parame`tres,
l’e´tat d’e´quilibre peut changer et on a une transition de phases. L’e´tat dans
lequel se trouvait le syste`me jusqu’alors devient instable et le paysage e´volue
vers l’autre phase.
Pour de´crire une transition de phases, on se sert d’un parame`tre d’ordre :
une variable d’e´tat du syste`me qui, conventionnellement, vaut 0 pour une phase
et prend des valeurs non nulles pour l’autre phase. De fac¸on analogue a` ce qui
est fait pour la percolation, le parame`tre d’ordre peut eˆtre ici la variable f : la
proportion de l’espace occupe´e par le plus gros amas de foreˆt.
5.4 Transition entre climax forestier et climax de sa-
vane
5.4.1 Etude du comportement e´mergent du mode`le
Il y a deux aspects dans la dynamique de l’interface entre foreˆts et savanes :
la progression sur leur marge des massifs e´tablis, notamment des foreˆts galeries
et l’apparition de bosquets en savane. Ce paragraphe s’inte´resse a` ce dernier
aspect, en prenant comme e´tat initial un paysage comple`tement savanicole.
Bien que le travail de mode´lisation ait consiste´ a` re´duire le mode`le FORSAT
aux processus–clefs et a` repre´senter ces derniers de la fac¸on la plus simple, le
nombre de parame`tres reste important. Il n’est donc pas possible d’explorer
syste´matiquement la sensibilite´ du mode`le a` tous les parame`tres.
Comme on l’a vu, l’e´tat d’e´quilibre atteint est soit une savane soit une foreˆt.
Ce qui peut conduire a` la transition entre ces deux phases, ce sont les chan-
gements soit des conditions environnementales (repre´sente´e par un parame`tre
environnemental), soit de la pression anthropique (repre´sente´e par la fre´quence
des feux). En prenant des probabilite´s de base simples et en se limitant a` trois
e´tats (table 5.2), il est possible d’e´tudier la transition sous l’effet de ces deux
parame`tres.
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Etat de ve´ge´tation Couvert Herbace´
Jeunes Pionniers
Pionniers Adultes
Probabilite´ de succession :
composante globale 0, 05 0, 2 –
composante locale 0, 1 0 –




Probabilite´ de bruˆler 1 0,5 0,2
Probabilite´ de retour a` Couvert Herbace´ 0, 005
Facteur environnemental ω homoge`ne, variable
Fre´quence de feux φ cyclique, variable
Tab. 5.2 – Parame`tres du mode`le FORSAT modifie´ a` 3 e´tats pour l’analyse de la
transition de phases.
On semble perdre en ge´ne´ralite´ en fixant arbitrairement la plupart des pa-
rame`tres du mode`les. En fait, des simulations avec des parame`tres diffe´rents
que ceux utilise´s ont e´te´ faites e´galement (mais moins syste´matiquement) et
ont montre´ que la nature des transitions e´taient la meˆme meˆme si les de´tails
changent (valeurs des parame`tres conduisant a` la savane a` la foreˆt, vitesse de
progression, etc.).
Reste la question du choix du jeu de parame`tres particulier qui doit servir
de base. En l’absence de mesures de terrain et pour garder au mode`le toute sa
ge´ne´ralite´, ces parame`tres doivent respecter quelques re`gles simples et raison-
nables :
1. les probabilite´s de transition doivent mener a` des temps de transition
moyen de l’ordre de quelques anne´es ;
2. la probabilite´ de mort des e´tats forestiers (retour a` Couvert Herbace´) doit
eˆtre relativement faible, produisant un cycle naturel de l’ordre de quelques
dizaines d’anne´es ;
3. les probabilite´s de bruˆler doivent de´croˆıtre depuis les cellules Couvert
Herbace´ qui bruˆlent facilement jusqu’a`ux cellules Pionniers Adultes qui
sont quasiment toujours e´pargne´es.
5.4.2 Mode`le de la transition en l’absence de feu
Mode`le simplifie´. En l’absence de feu, le mode`le limite´ a` trois e´tats Couvert
Herbace´ (H), Jeunes Pionniers (J) et Pionniers Adultes (P ) avec une dispersion
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La dernie`re loi fait intervenir le nombre n de voisins P d’un site H :
H
γ+nδ−→ J . (5.6)
Ces lois font intervenir 4 parame`tres :
1. α est le taux de mortalite´ des pionniers (jeunes ou adultes) ;
2. β est le taux de croissance des jeunes pionniers en pionniers adultes ;
3. γ est la partie homoge`ne du taux de recrutement des pionniers (qui ne
de´pend pas du voisinage). C’est une fonction non de´croissante de P :
plus il y a d’adultes, plus il y a de graines. De fac¸on ge´ne´rale, γ peut
se de´composer en une partie constance γ0 (un fond homoge`ne assure´ par
l’apport de graines depuis l’exte´rieur) et une partie de´pendant du nombre
xP de sites dans l’e´tat P :
γ = γ0 + γ1 (xP ) ; (5.7)
4. δ est la probabilite´ de transition additionnelle que chaque voisin P d’une
cellule H lui confe`re.
Champ moyen. L’analyse du champ moyen du mode`le propose des e´qua-
tions d’e´volution des proportions de l’espace occupe´ par les e´tats H, J et P
en supposant l’absence de structures spatiales dans la re´partition des diffe´rents
sites. En particulier, la probabilite´ pour un site H qu’un de se voisins pris au
hasard soit dans l’e´tat P est simplement e´gal a` la proportion xP de sites P . La
probabilite´ que n des quatre voisins d’une site H soient dans l’e´tat P est alors :
Cn4 x
n
P (1− xP )4−n . (5.8)
Alors, la probabilite´ additionnelle de passage moyenne δ est en moyenne :





P (1− xP )4−n
= 4δxP .
On est donc amene´ au syste`me d’e´quations suivant, ou` le temps a e´te´ re´-
e´chelonne´ telle que α = 1 :
x˙H = xJ + xP −
(
γ (xP ) + δ (xP )
)
xH
x˙P = −xP + βxJ
xJ = 1− xP − xS . (5.9)
Lorsque l’e´quilibre est atteint, les de´rive´es temporelles sont nulles. Le sys-
te`me devient alors :
xJ + xP =
(






xS = 1− xP − xJ . (5.10)
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γ (xP ) + δ (xP )
)−1
. (5.12)
Il faut donc chercher les solutions de l’e´quation :








γ (x) + δ (x)
)−1
. (5.14)
Conside´rant que γ (xP ) est une fonction non de´croissante de xP (la proba-
bilite´ d’apparition d’une pousse ne peut pas diminuer quand le nombre d’arbres
augmente), on montre facilement que f est une fonction positive monotone
croissante entre 0 et 1 et toujours strictement infe´rieure a` 1. L’e´quation admet
donc :
1. une unique solution non nulle si f (0) > 0, c’est-a`-dire, puisque δ (0) = 0,
si γ (0) > 0 (avec apport de graines exte´rieures) ;
2. une unique solution nulle si f (0) = 0 et f ′ (0) 6 1, c’est-a`-dire si γ (0) = 0
(syste`me isole´ de l’apport de graines exte´rieures) et que les accroissement
γ′ (0) et δ′ (0) autour de 0 des fonctions γ (x) et δ (x) est suffisamment
faible, car :




γ′ (0) + δ′ (0)
]
; (5.15)
3. deux solutions, une nulle instable et l’autre nulle stable, si f (0) = 0 et
f ′ (0) > 1.
La figure 5.6 montre comment e´volue la proportion de sites P en fonction
du parame`tre environnemental ω introduit au paragraphe 5.2.3. Ce parame`tre




Lorsque le syste`me n’est pas isole´ et que des graines peuvent venir de l’ex-
te´rieur (γ0 (0) > 0), il y a toujours une solution, proche de 0 dans les conditions
de´favorables a` la foreˆt (savane avec quelques arbres de foreˆt) et augmentant
progressivement lorsque on passe dans des conditions de plus en plus favorable
a` la foreˆt. Lorsque le syste`me est isole´ (γ0 (0) = 0), la proportion a` l’e´quilibre
est nulle tant que :
f ′ (0) =
ω2β
1 + ωβ
γ′ (0) + δ′ (0)[
1 + ω2
(
γ (0) + δ (0)
)]2 6 1, (5.16)
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Fig. 5.6 – Gauche : Repre´sentation graphique de l’e´quation (5.14). Il y a une solution
stable non nulle si γ0 > 0. Il y a une solution stable nulle si γ0 = 0 et
f ′ (0) 6 1. Il y deux solutions, l’une instable (0) et l’autre stable si γ0 = 0
et f ′ (0) > 1. Droite : Transition continue sous l’influence du parame`tre
environnemental ω dans les cas γ0 = 0 et γ0 > 0.
puis passe continuˆment a` des valeurs non nulles au-dela` d’un certain seuil. Dans
les deux cas, il y a une transition continue entre un paysage a` faible proportion
de pionniers (savane) et un paysage a` forte proportion de pionniers (foreˆt).
Transition continue foreˆt-savane. Lorsqu’on change le facteur environne-
mental, comment l’e´tat d’e´quilibre du mode`le FORSAT sans feu change-t-il
en l’absence de feux ? Comme le pre´dit l’approche de champ moyen, la transi-
tion est continue : lorsque le facteur environnemental augmente, le parame`tre
d’ordre f passe continuˆment d’une valeur nulle (aux effets de taille finie pre`s) a`
une valeur proche de 1 (figure 5.7). Le taux de couverture forestie`re varie e´gale-
ment de fac¸ on continue. La figure 5.9 montre la possibilite´ de convergence vers
un paysage interme´diaire. Le nombre d’agre´gats pre´sente un maximum pour la
valeur critique du parame`tre environnemental. L’e´volution temporelle de cette
grandeur montre, lorsqu’il y a convergence vers un paysage de foreˆt, l’apparition
de bosquets puis la diminution de leur nombre qui de´note leur coalescence.
5.4.3 Mode`le de la transition en pre´sence de feu
Gestion des feux de savane dans le mode`le. Deux proble`mes se posent
lorsqu’il s’agit de faire intervenir le feu dans le mode`le. Le parame`tre anthro-
pique est la fre´quence des anne´es avec mise a` feu de la savane. Mais une meˆme
fre´quence peut correspondre a` une succession pe´riodique d’anne´es avec ou sans
feu ou a` une succession ale´atoire. Comme le montre la figure 5.10, le choix
d’une se´quence particulie`re ou de la loi de la variable ale´atoire menant a` la
bonne fre´quence peut modifier sensiblement le re´gime  stationnaire . La so-
lution retenue consiste a` conside´rer des se´quences fixe´es pour quelques valeurs
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Fig. 5.7 – Evolution du parame`tre d’ordre f et de la couverture forestie`re p a` l’e´quilibre
en fonction du parame`tre environnemental a` la transition sans feu
Fig. 5.8 – Sce´narios d’e´volution de temporelle de la couverture forestie`re a` la transition
sans feu pour trois valeurs du parame`tre environnemental : ω = 0, 002,
ω = 0, 06, ω = 0, 10.
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Fig. 5.9 – Gauche : e´volution du nombre d’agre´gats a` l’e´quilibre a` la transition sans
feu. Droite : sce´narios d’e´volution des nombres d’agre´gats pour diffe´rentes
valeurs du parame`tre environnemental : ω = 0, 002, ω = 0, 06, ω = 0, 10.
simples de la fre´quence de feux. Le deuxie`me proble`me concerne le choix de
l’endroit ou` situer la mise a` feu en savane. Une solution est de faire partir un
certain nombre de feux en tirant les sources au hasard : cela favorise le comble-
ment rapide des petites savanes incluses dans une zone de foreˆt, puisqu’il y a
peu de chances qu’elles subissent le feu. La solution retenue est d’effectuer une
mise a` feu dans chaque ensemble connexe de savane, quel que soit sa taille lors
des anne´es avec feu.
Ces deux solutions privile´gient la robustesse des re´sultats au de´triment d’un
re´alisme dans les hypothe`ses qui de toute fac¸on n’aurait e´te´ que de fac¸ade en
l’absence de donne´es sur les se´quences re´elles d’anne´es avec ou sans feu ou sur
les probabilite´s de mise a` feu des savanes en fonction de la taille. L’objectif e´tant
de de´crire qualitativement l’influence d’une action anthropique re´gulie`re, elles
permettent d’e´viter d’avoir a` traiter un bruit additionnel dans les variables.
Changements induits par le feu. Le feu est un phe´nome`ne qui change
d’e´chelle spatiale et temporelle par rapport au phe´nome`ne d’e´volution : le feu
parcourt en un temps court une grande partie de l’espace de simulation et
apporte d’une certaine fac¸on une corre´lation sur une grande distance. Une ap-
proche de champ moyen est donc impossible. On peut par contre raisonner sur
les agre´gats de pionniers adultes en foreˆt.
Sans feu, la vitesse d’une interface entre foreˆt et savane est constante et
de´finie par le jeu de parame`tres et ne de´pend pas de la topologie de cette in-
terface. Le feu induit deux changements. D’abord, en passant il peut rogner la
surface de l’agre´gat, c’est-a`-dire qu’il modifie la vitesse de croissance de l’in-
terface. D’autre part, il tend a` e´liminer les aspe´rite´s, a` lisser l’interface : ce
qui de´passe est plus soumis au feu, moins prote´ge´. La fac¸on la plus simple de
repre´senter cette situation est de conside´rer le mode`le d’Allen-Cahn : la vitesse
de l’interface est e´gale a` une vitesse de base plus une vitesse proportionnelle a`
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Fig. 5.10 – Evolution du nombre d’agre´gats au cours du temps pour deux se´quences
de feu de meˆme valeur moyenne.
Fig. 5.11 – Mise en e´vidence de la tension de surface en pre´sence de feu. Le graphique
repre´sente dSdt +2piγ en fonction de S en coordonne´es logarithmiques. Selon
l’e´quation (5.17), on attend un comportement en loi de puissance 12 . Ce
comportement est obtenu pour une tension de surface nulle dans le cas
sans feu et pour une tension de surface γ = 0, 14 dans le cas avec feu.
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Fig. 5.12 – Evolution du parame`tre d’ordre f et de la couverture forestie`re p a` l’e´qui-
libre en fonction du parame`tre environnemental a` la transition avec retour
annuel du feu
la courbure locale (voir Annexe E) :
v (κ) = v0 − γκ. (5.17)
Pour un agre´gat circulaire de rayon R et de surface S = 2piR, la vitesse de












S − 2piγ. (5.18)
La figure 5.11 met en e´vidence la possibilite´ de repre´senter la croissance
de bosquets de foreˆt en savane par le mode`le d’Allen-Cahn. Apre`s le re´gime
transitoire, la croissance de l’agre´gat dans la situation sans feu est compatible






donc avec une croissance sans tension de surface. Avec feu tous les ans, elle est
compatible avec l’e´quation (5.18) avec une tension de surface γ = 0, 14.
Transition avec retour annuel du feu. Le feu a pour premier effet de
de´placer les transitions induites par le sol ou le climat vers des valeurs de pa-
rame`tres plus e´leve´s : il stabilise la phase savane (figures 5.12 et 5.14). jusqu’a`
des valeurs importantes du facteur environnemental ω = 4−5 alors que la tran-
sition s’amorc¸ant vers ω = 0, 05 en l’absence de feux. Ensuite, la transition est
discontinue : il y a une plage de valeurs qui ne peuvent pas eˆtre atteintes par le
parame`tre d’ordre. Cette discontinuite´ se traduit par un hysteresis : autour du
point critique de transition pour lesquels l’e´tat d’e´quilibre atteint de´pend des
conditions initiales (paysage forestier si l’e´tat initial est une foreˆt de pionniers,
paysage de savane si l’e´tat initial est une savane).
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Fig. 5.13 – Sce´narios d’e´volution de temporelle de la couverture forestie`re a` la transi-
tion avec retour annuel du feu pour trois valeurs du parame`tre environne-
mental : ω = 4, 0, ω = 4, 4, ω = 5, 5.
Fig. 5.14 – Gauche : e´volution du nombre d’agre´gats a` l’e´quilibre a` la transition avec
retour annuel du feu. Droite : sce´nario d’e´volution du nombre d’agre´gats
pour ω = 4, 4 avec deux conditions initiales diffe´rentes (savane et foreˆt).
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Fig. 5.15 – Diagramme de la transition foreˆt-savane du type van der Waals. Les courbes
repre´sentent l’e´volution a` fre´quence de feu fixe´e de la couverture forestie`re a`
l’e´quilibre pour diffe´rents facteurs environnementaux. Pour les plus faibles
fre´quences de feux, la transition est continue : toutes les couvertures fo-
restie`res sont accessibles. Pour les fre´quences de feux les plus e´leve´es, la
transition est discontinue : les valeurs interme´diaires de couverture fores-
tie`re sont inaccessibles. Cette discontinuite´ se traduit par un phe´nome`ne
d’hysteresis : il y a des plages de parame`tres pour lesquelles la situation a`
l’e´quilibre de´pend de la condition initiale savane ou foreˆt (carre´s : condition
initiale savane ; courbe simple : condition initiale foreˆt).
5.4. Transition entre climax forestier et climax de savane 97
Fig. 5.16 – Projection de la figure 5.15 dans le plan (p, ω). Chaque courbe repre´sente
le transition a` fre´quence de feu fixe´e avec le parame`tre environnemental ω
comme parame`tre de controˆle. La courbe en tiret de´limite´ la plage inacces-
sible a` cause de la discontinuite´ des transitions pour les fre´quences de feux
les plus e´leve´es.
Fig. 5.17 – Gauche : Chemin critique du mode`le FORSAT (projection dans le plan
(φ, ω) des lieux des transitions). Dans la zone d’hysteresis de´limite´es par les
deux lignes de transition l’e´tat d’e´quilibre de´pend de l’e´tat initial. Droite :
Projection dans le plan (φ, p) des lieux des transitions.
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Transition de phases de type van der Waals. Pour les faibles valeurs
de fre´quence de feux, la transition est continue comme dans le cas sans feu :
on peut entretenir un paysage de foreˆt parseme´ de clairie`res de savanes. Au-
dela` d’une certaines fre´quences de feux, la transition devient discontinue. Sous
l’effet combine´ des parame`tres environnementaux et anthropiques, cette tran-
sition est finalement similaire a` la transition de phases de type van der Waals
dans les fluides (voir Annexe E) : le facteur environnemental joue le roˆle de la
tempe´rature et le facteur anthropique le roˆle de la pression.
La figure 5.15 montre la relation entre les deux facteurs environnemental et
anthropique et la couverture forestie`re a` l’e´quilibre. La figure 5.16 repre´sente la
projection de cette surface dans le plan (ω,p) qui montre les transitions pour
diffe´rentes valeurs de la fre´quence de feux. La figure 5.17 montre la projec-
tion des lieux de transition dans l’espace des deux parame`tres (ω,φ) et dans le
plan (φ,p) (pour les transitions continues, le point de transition est conside´re´
comme la valeur du facteur environnemental donnant le maximum d’agre´gats
a` l’e´quilibre).
Transition induite par le feu. Il est difficile d’e´tudier directement la tran-
sition de phases induite par le feu parce que la fre´quence de feu n’est pas un
parame`tre de controˆle commode a` ge´rer : si le retour est pe´riodique, seules
quelques valeurs sont accessibles et si le retour est ale´atoire, les re´sultats de´-
pendent fortement de la forme de la loi de distribution de l’occurrence des feux
et pas seulement de l’espe´rance de cette loi.
Ne´anmoins, il est possible d’exploiter l’analogie avec la transition liquide-
gaz. Dans ces transitions, les transitions isothermes avec la pression comme
parame`tre de controˆle sont continues pour les hautes tempe´ratures et discon-
tinues pour les basses tempe´ratures. De la meˆme fac¸on, les transitions avec la
fre´quence de feu comme parame`tre de controˆle sont continues dans le mode`le
FORSAT pour les facteurs environnementaux faibles et discontinues pour les
facteurs environnementaux e´leve´s.
5.4.4 Dynamique de la transition de phase
Climax de savane. Lorsque le climax est de savane, des agre´gats de cellules
de foreˆt apparaissent et disparaissent en savane. La distribution des tailles de
ces agre´gats est invariante au cours du temps. Sous des hypothe`ses simples (cf.
Annexe E pour le de´tail), il est possible de de´duire de l’e´quation (5.17) la forme
de la distribution stationnaire :
ns = n1 exp (−εs) , (5.20)
ou` ns repre´sente le nombre d’agre´gats de taille s, n0 un facteur de normalisation
(correspondant au nombre d’agre´gats de taille 1) et εs est de la forme :
εs = β
(
γ (s− 1) 12 − v0 (s− 1)
)
. (5.21)
Lorsque v0 est ne´gatif, la distribution stationnaire tend exponentiellement
vers 0 pour les grandes tailles d’agre´gats s :
ns ∝ n1 exp (−β |v0| s) . (5.22)
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Fig. 5.18 – Evolution de εs en fonction de la taille s des bosquets pour diffe´rentes
valeurs du facteur environnemental, de chaque coˆte´ de la valeur critique.
Au passage de la valeur critique µ devient ne´gatif, ce qui traduit l’instabilite´
(ici, la me´tastabilite´) de la phase savane.





1,70 2,31 0,61 8, 5.10−2 –
1,75 2,28 0,67 2, 0.10−2 –
1,80 2,25 0,68 −1, 1.10−2 4000
1,85 2,22 0,68 −4, 0.10−2 290
1,86 2,21 0,68 −4, 2.10−2 250
Tab. 5.3 – Parame`tres de l’approximation des distributions de fre´quences des tailles
d’agre´gats par l’e´quation (5.21).
Bien que la tendance moyenne est soit la re´gression de la savane avec la vi-
tesse moyenne |v0|, les effets stochastiques autorisent malgre´ cela l’existence
d’agre´gats en savane.
Lorsque v0 est positif, la distribution de´croˆıt pour les faibles valeurs de s






En fait, cette croissance n’est pas re´aliste13 et de´note simplement la possibilite´
pour les agre´gats de´passant la taille critique de croˆıtre jusqu’a` occuper l’espace
de simulation entier. Les petits bosquets peuvent atteindre la taille critique par
des effets stochastiques de meˆme nature que ceux qui conduisent a` l’existence
d’agre´gats de foreˆt en savane stable. Une fois cette taille atteinte, l’agre´gat croˆıt
parce que la phase foreˆt est stable.
La figure 5.18 montre la grandeur εs avec feu un an sur deux et pour des
facteurs environnementaux proche de la valeur critique (ωc w 1, 8). La distribu-
tion de probabilite´ de la taille des agre´gats est e´value´e par la distribution des
fre´quences moyennes (20 re´pliques sur un espace de 200 × 200 cellules).
La forme donne´e par l’e´quation (5.21) approxime bien le nuage de points.
Les parame`tres de ces lois sont re´sume´es dans la table 5.3. Pour les valeurs
les plus faibles, v0 est bien ne´gatif : la phase savane est stable. Pour les plus
grandes, v0 est positif. La phase foreˆt est stable, mais la phase savane persiste
et la distribution des tailles de bosquets semble stationnaire. C’est l’hysteresis :
il y a the´oriquement la possibilite´ de croissance d’un bosquet pour remplir
l’espace. Seulement, les effets stochastiques sont trop faibles pour permettre
la croissance d’un agre´gat jusqu’a` la taille critique. Lorsque v0 est faiblement
ne´gatif, la savane est me´tastable.
Climax de foreˆt. Dans le cas ou` le climax est savanicole, les agre´gats de cel-
lules forestiers naissent et disparaissent au cours du temps sans jamais pouvoir
s’e´tendre. A l’inverse, lorsque le climax est forestier et que l’e´tat de de´part est
savane, une partie des agre´gats de´passent la taille critique au-dela` de laquelle
13Cette distribution des tailles de bosquets a e´te´ calcule´e en faisant l’hypothe`se que la phase
savane est stable. Trouver une distribution stationnaire divergente montre par l’absurde que
cette hypothe`se est fausse.
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Fig. 5.19 – Dynamique d’afforestation de la savane dans un cas sans feu (haut) et un
cas avec feu chaque anne´e (bas).
ils croissent jusqu’a` se rejoindre (figure 5.19). La cine´tique d’une telle transfor-
mation, ou` un constituant exclut l’autre fait intervenir trois caracte´ristiques :
– la taille critique de bosquet au-dessus duquel le bosquet ne peut plus que
croˆıtre ;
– la taux de nucle´ation, c’est-a`-dire la vitesse a` laquelle sont cre´e´s les agre´gats
suffisamment gros pour pouvoir croˆıtre inde´finiment ;
– la vitesse de croissance des agre´gats.
De ces trois caracte´ristiques re´sulte l’e´volution de la distribution des tailles
des agre´gats au cours du temps (figure 5.20).
Nucle´ation. Le taux de nucle´ation I est le produit de deux facteurs : la
probabilite´ I1 par unite´ de temps d’apparition d’une source (un arbre en savane)
et la probabilite´ I2 par unite´ de temps de formation d’un bosquet autour de cet
arbre isole´ :
I = I1 × I2. (5.24)
Le premier terme est clairement relie´ a` la dispersion de plantules a` longue
distance et a` la probabilite´ de survie et de croissance de ces plantules. Le second
terme est, lui, l’expression de la balance entre la dispersion a` proche distance
qui ge´ne`re l’extension du bosquet et l’action du feu qui le  rogne sur ses
marges.
Vitesse de progression de l’interface. La vitesse v de progression de l’in-
terface de´pend essentiellement du processus de dispersion a` proche distance et
du feu.
102 Chapitre 5. Mode`le de la dynamique du contact foreˆt-savane
Fig. 5.20 – Gauche : e´volution de la distribution des tailles de bosquets au cours de l’af-
forestation. Droite : Evolution au cours du temps de la fraction de bosquets
de taille supe´rieurs a` 30 cellules et de la fraction de l’espace occupe´ par
ceux-ci. La projection des quatre courbes de distribution de taille montre
que le de´but de la courbe reste identique au cour du temps (pour les tailles
d’agre´gats infe´rieures a` la taille critique). Certains agre´gats re´ussissent a`
de´passer cette taille critique et peuvent alors croˆıtre. La fraction de bos-
quets qui de´passent le rayon critique et surtout l’espace qu’ils occupent
augmentent ainsi nettement au cours du temps.
Evolution de la couverture forestie`re. Selon le mode`le d’Avrami (Annexe
E), la proportion de l’espace occupe´e par la phase active (ici, la couverture
forestie`re) e´volue selon l’e´quation :







ou` A est une constante, S0 la surface totale, I le taux de nucle´ation et v la
vitesse de l’interface foreˆt-savane.
Comme le montre la figure 5.21, l’e´volution de la couverture forestie`re est











ou` p∞ repre´sente la valeur asymptotique (valeur a` l’e´quilibre) t0 est un temps
de de´calage (plus t0 est important, plus l’afforestation de´marre tard) et t1 est
le temps caracte´ristique de croissance de la phase foreˆt.
En utilisant l’e´quation (5.25), le parame`tre t1 est lie´ au taux de nucle´ation





Lorsque le facteur environnemental s’e´loigne de sa valeur critique, la cou-
verture forestie`re augmente mais surtout la vitesse d’afforestation augmente et
de´marre plus vite.
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Fig. 5.21 – Gauche : e´volution de la couverture forestie`re p au cours du temps pour
une fre´quence de feux d’1 an sur 2 et diffe´rentes valeurs du facteur environ-










Droite : e´volution des parame`tres t0 et t1 en fonction de l’e´cart entre le
parame`tre environnemental ω et sa valeur critique e´value´e a` ωc = 1, 865.
5.4.5 Sce´narios d’e´volution
Au-dela` du mode`le simple. Au-dela` de la description ci-dessus, il faut
prendre en compte diffe´rents phe´nome`nes qui, tous, vont dans le sens d’une
plus grande stabilite´ de la phase foreˆt. D’abord, il faut conside´rer que toutes les
zones de savane ne sont pas mises a` feu. Il y a un effet de taille important : les
plus petites zones isole´es au milieu d’un massif sont certainement moins souvent
mises a` feu que les grandes savanes. Il en est de meˆme lors de la croissance de
la phase de foreˆt : des bosquets qui coalescent peuvent isoler une partie de
savane qui, coupe´e de la savane principale, ne subira moins de feu. Ainsi, la
transformation en foreˆt s’en trouve acce´le´re´e. D’autre part, il faut e´galement
prendre en compte´ l’e´tat Foreˆt. Celui-ci n’avait pas e´te´ inclus parce que l’objectif
e´tait d’e´tudier la dynamique en savane et de´cider si des bosquets de pionniers
pouvaient ou non s’y installer durablement. Pour eˆtre re´aliste sur des temps de
quelques dizaines d’anne´es, il faut conside´rer cet e´tat, largement pre´serve´ du feu.
Ainsi, les grandes et anciennes zones de foreˆts sont en fait tre`s re´sistantes au feu,
aussi bien dans le massif que sur les lisie`res. De meˆme, des espe`ces correspondant
a` l’e´tat de Foreˆt peuvent s’installer dans un bosquet sous deux conditions : s’il
est suffisamment ancien et, sans doute, s’il est d’une taille importante, donc
lorsque la phase foreˆt est stable. La prise en compte de cet e´tat fait apparaˆıtre
trois sce´narios.
Translation de l’interface foreˆt savane. La faible combustibilite´ de l’e´tat
Foreˆt permet une protection de la lisie`re des foreˆts et une progression de celle-
ci sur la savane meˆme lorsque la phase savane est stable et qu’il n’y a pas de
de´veloppement de bosquets. Pour les parame`tres re´ellement de´favorables a` la
foreˆt, il peut y avoir stabilite´ voire recul de l’interface.
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Formation et coalescence d’agre´gats. Le second sce´nario apparaˆıt lorsque
la phase savane est instable, avec des parame`tres relativement proches de la
transition : il y a formation d’agre´gats de cellules forestie`res, qui grossissent et
coalescent.
Transition globale. Le dernier sce´nario apparaˆıt lorsque la phase savane est
instable et que les parame`tres sont e´loigne´s des valeurs critiques : les agre´gats
sont tellement nombreux et croissent tellement vite qu’ils n’ont pas vraiment le
temps de se former, les cellules de foreˆts apparaissent partout en meˆme temps.
Il y a peu d’effets spatiaux.
5.5 Influence de la dispersion proche des graines
5.5.1 Repre´sentation de la dispersion proche
Dans le paragraphe pre´ce´dent, la dispersion proche e´tait limite´e aux plus
proches voisins, car la phe´nome´nologie de la transition foreˆt-savane ne de´pend
pas des de´tails de la dispersion proche. Par contre, ces de´tails influent sur la
fac¸on dont la foreˆt envahit la savane lorsque celle-ci est instable. Pour de´crire
cette dispersion proche, trois parame`tres peuvent varier :
1. la distance jusqu’a` laquelle la dispersion est conside´re´e explicitement ;
2. la valeur moyenne de la probabilite´ de recrutement sur la zone de disper-
sion proche ;
3. la fac¸on dont la probabilite´ e´volue avec la distance a` la cellule-me`re.
Ce paragraphe s’inte´resse a` l’influence d’une courbe de dispersion plus ou
moins pique´e sur les deux grandeurs clefs de l’afforestation : le taux de nucle´a-
tion et la vitesse de progression de l’interface. On conside`re donc pour une meˆme
distance maximale de dispersion (prise e´gale a` 10 m) une diminution gaussienne
de la probabilite´ plus ou moins e´tale de telle sorte que la valeur moyenne sur le












La probabilite´ moyenne sur le disque est alors m et la probabilite´ sur chaque
cellule est prise e´gale a` Sf (r), ou` S est la surface de la cellule.
La dispersion proche a une influence
1. sur la vitesse de progression de l’interface entre un domaine de cellules
Pionniers Adultes et un domaine de cellules Couvert Herbace´ ;
2. sur le taux de nucle´ation, a` travers sa composante I2 qui est la probabilite´
d’apparition d’un agre´gat a` partir d’une cellule Pionniers Adultes source
en savane (e´quation (5.24)).
A travers ces deux variables, la dispersion proche est lie´e au temps caracte´-
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valeurs du parame`tre r0.



















[ln (tld) + ln (tcd)] , (5.31)
ou` tld est le temps caracte´ristique d’apparition d’une cellule isole´ en savane
(germe) lie´ a` la dispersion longue distance. A l’inverse, tcd est le temps carac-
te´ristique de croissance de ce germe, lie´ notamment a` la dispersion a` courte
distance. Pour de´terminer l’influence de la forme de la courbe de dispersion sur
le temps caracte´ristique tcd, deux types de simulations ont e´te´ mene´es :
1. l’e´volution d’un paysage de savane comme au paragraphe 5.4.4 avec des
courbes de dispersion donne´es par l’e´quation (5.28). Le temps t1 est alors
e´value´ par l’e´volution de la couverture forestie`re (e´quation (5.26)).
2. L’estimation directe du temps caracte´ristique tcd. La composante I2 du
taux de nucle´ation est e´value´e en  e´teignantla composante longue dis-
tance de la dispersion et en e´valuant la probabilite´ de formation d’un
bosquet a` partir d’une cellule (figure 5.23). La vitesse de progression du
front est e´galement e´value´e par la re´gression line´aire de la progression de
la position d’une interface plane au cours du temps.
5.5.2 Influence de la dispersion proche
La figure 5.24 montre l’e´volution des temps caracte´ristiques t1 et tcd en fonc-
tion du parame`tre d’e´talement de la courbe de dispersion r20. Les courbes ont
toutes une forme de cuvette : une plage de parame`tres permet d’optimiser le
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Fig. 5.23 – Exemple d’expe´rience de formation de bosquets. La situation initiale est
constitue´e de cellules du type Pionniers Adultes isole´es en savane. Une
fraction seulement de ces sources deviennent des bosquets lorsque la com-
posante longue distance de la dispersion est e´teinte.
Fig. 5.24 – Gauche : e´volution du temps caracte´ristique d’afforestation t1 en fonction
du parame`tre d’e´talement r20 de la courbe de dispersion e´value´ par l’ajus-
tement de l’e´volution temporelle de la couverture forestie`re par l’e´quation
(5.26). Droite : e´valuation directe du temps caracte´ristique tcd en fonction
du parame`tre r20.
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temps d’afforestation. Cela signifie que l’aptitude d’une espe`ce pionnie`re a` rem-
plir ce roˆle est de´termine´e en particulier par la forme de la courbe de dispersion
a` courte distance.
5.6 Conclusion
Le mode`le FORSAT est un mode`le minimal de la dynamique d’un paysage
mettant en pre´sence une foreˆt tropicale humide et une savane humide. Il est,
malgre´ sa simplicite´, base´ sur les connaissances actuelles des processus e´colo-
giques a` l’ œuvre dans la zone de transgression. D’autre part, il incorpore les
re´sultats expose´s aux chapitre 3 et 4 sur la mode´lisation de la dispersion des
graines (possibilite´ de de´coupler les composantes courte et longue distance) et
de la progression du feu (possibilite´ de repre´senter la perturbation induite par
un processus de percolation).
La savane et la foreˆt peuvent eˆtre vues comme deux phases d’un meˆme sys-
te`me. L’e´tat d’e´quilibre (savane ou foreˆt) est de´termine´ par la combinaison de
facteurs environnementaux et anthropiques (repre´sente´es ici par un parame`tre
environnemental et la fre´quence des feux). Sous leurs actions conjugue´es, le sys-
te`me subit une transition de phase de type van der Waals (analogue aux transi-
tions liquide gaz sous l’effet de la pression et de la tempe´rature). La transition
est continue pour les faibles valeurs du facteur environnemental et anthropiques
et discontinue sinon.
La dynamique de la transition (l’e´volution vers l’e´tat d’e´quilibre) lorsque
l’e´tat initial est une savane et que la phase foreˆt est stable se fait par nucle´a-
tion, croissance puis coalescence d’agre´gats de foreˆt (bosquets). La forme de ces
bosquets, le taux d’apparition et de croissance est largement influence´ par la
composante proche de la courbe de dispersion des pionniers (qui inclut la dis-
persion des graines et leur possibilite´ de germer en milieu ouvert). C’est cette
courbe qui de´termine l’adaptation d’un arbre a` sa fonction de pionniers.




Un mode`le, comme le souligne l’introduction, ne vaut que par ses re´sul-
tats et la connaissance qu’il engendre. L’objet de ce paragraphe est double :
il s’agit d’une part de traduire en franc¸ais les re´sultats du mode`le que le cha-
pitre pre´ce´dent de´crit en termes mathe´matiques et de relier ces re´sultats aux
connaissances actuelles en matie`re de transgression forestie`re et a` une e´tude de
terrain effectue´e dans le cadre de ce travail.
6.1 Modes d’expansion de la foreˆt tropicale humide
Le mode`le FORSAT est un mode`le minimal : il contient uniquement les
ingre´dients ne´cessaires pour que son comportement e´mergent ressemble aux
observations. Il s’agit d’un mode`le explicatif qui permet d’interpre´ter d’une
part les caracte´ristiques environnementales et anthropiques d’une re´gion et la
dynamique de la ve´ge´tation et d’autre part les diffe´rences synchroniques et
diachroniques de cette dynamique.
6.1.1 Evolution du paysage
Dans la question de l’e´volution d’un paysage, deux aspects sont a` conside´rer :
l’e´tat d’e´quilibre vers lequel il tend (le climax) et la fac¸on dont il e´volue vers
cet e´quilibre.
Climax. Le climax est l’e´tat d’e´quilibre vers lequel tend le syste`me (voir page
32). Ici, ce climax est caracte´rise´ par son caracte`re ouvert ou ferme´. Cela rejoint
les de´finitions ge´ne´rales de la savane (tapis herbace´ continu, avec des arbres
disperse´s) et de la foreˆt (ensemble connexe d’arbres). En l’absence d’actions
anthropiques, c’est-a`-dire en l’absence de feux, le mode`le indique que la com-
binaison climat-sol (facteur environnemental) caracte´rise le caracte`re ouvert ou
ferme´ de l’e´tat d’e´quilibre : il y a transition14 entre savane et foreˆt sous le
14Par transition, il faut comprendre changement de la nature du climax. Il ne faut pas
confondre avec la transition au sens de l’architecture de l’e´cotone, qui n’est pas accessible par
le mode`le FORSAT.
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controˆle des facteurs environnementaux. Selon la valeur de ces facteurs envi-
ronnementaux, le paysage est savanicole ou forestier en passant par tous les
stades interme´diaires de la savane arbore´e a` la foreˆt claire.
Le feu induit une stabilisation de la savane sous des conditions climatiques
et e´daphiques normalement favorables a` la foreˆt. Cette stabilisation est de´crite
depuis longtemps [35, 78] et a e´te´ de´montre´e par les expe´riences de reforestation
avec fre´quence de feux controˆle´e (voir paragraphe 2.3.2)
Ce qui est moins connu, c’est ce qui se passe lorsque les parame`tres prennent
des valeurs proches des valeurs critiques pour lesquelles la stabilite´ change. Le
mode`le FORSAT indique que la transition entre savane est foreˆt est d’autant
plus brutale que la fre´quence des feux est importante. Par brutale, il faut en-
tendre qu’aux alentours de la transition on passe d’un climax ouvert ou a` un
climax ferme´ (ou vice versa) pour de tre`s petites variations des parame`tres. La
transition peut meˆme eˆtre discontinue : lorsque les feux sont tre`s fre´quents, les
e´tats d’e´quilibre ne peuvent eˆtre que tre`s ouverts ou pratiquement ferme´s.
Les transitions discontinues apparaissent pour les fre´quences de feux les
plus e´leve´es, donc pour les conditions environnementales les plus favorables a` la
foreˆt (et les transitions continues pour les conditions relativement de´favorables).
Ceci me`ne a` une conclusion inattendue a priori. Les paysages interme´diaires
stables (savanes boise´es ou foreˆts claires) ne sont accessibles que pour les valeurs
faibles du facteur environnemental. Plus les conditions environnementales sont
favorables, plus les savanes stables sont de´pourvues d’espe`ces forestie`res, parce
qu’il faut d’autant plus de feux pour entretenir cette stabilite´.
C’est la` l’explication de ce qui a frappe´ de`s les premie`res observations du
contact foreˆt-savane en zone super-humide [35, 100] : la foreˆt dense laisse place a`
une savane souvent herbeuse et tre`s pauvre en espe`ces forestie`res (c’est notam-
ment le cas pour les savanes incluses dans les massifs forestiers). Il faut, pour
maintenir ces savanes, des feux tre`s fre´quents qui empeˆchent toute re´ge´ne´ration
forestie`re. De ce fait, la pauvrete´ des savanes humides en espe`ces ligneuses de
foreˆt est un indice de la fre´quence des feux e´leve´e qu’il faut pour maintenir la
savane, donc de l’intensite´ des perturbations anthropiques actuelles. Ce n’est
pas force´ment un indicateur de l’origine naturelle ou anthropique des savanes,
ni de la pauvrete´ de la foreˆt alentour en espe`ces pionnie`res.
Dynamique. Un apport important du mode`le concerne la dynamique vers
l’e´quilibre, l’e´volution vers le climax (figure 6.2). Lorsque la phase savane est
instable, il y a possibilite´ d’apparition de la foreˆt au milieu de la savane. Cette
afforestation peut se faire par l’apparition (nucle´ation) de bosquets bien de´fi-
nis en savane. Cette nucle´ation se fait graˆce a` la dispersion a` longue distance
des pionniers qui permet l’apparition de l’un d’eux en pleine savane. Certains
bosquets disparaissent, d’autres grossissent et enfin coalescent. Cette phase de
croissance fait principalement intervenir la propagation a` courte distance des
graines de pionniers. Pour d’autres conditions (plus favorables encore a` la fo-
reˆt), il ne semble pas y avoir d’organisation de l’afforestation, qui s’effectue en
masse.
Lorsque la phase savane est stable, cela ne signifie pas qu’il n’y a aucun
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Fig. 6.1 – Etats d’e´quilibre atteints pour deux fre´quences de feux diffe´rentes (sans
feu et une feu par an) et diffe´rentes valeurs du facteur environnemental.
Dans le cas sans feu, il y a une transition continue : lorsque le parame`tre
environnemental augmente, l’e´tat d’e´quilibre passe de savane a` foreˆt par les
e´tats interme´diaires. Pour les fre´quences de feux e´leve´es, l’e´tat d’e´quilibre ne
peut eˆtre qu’ouvert ou ferme´ (les e´tats interme´diaires ne ont pas accessibles).
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bosquet en savane. Il peut y en avoir, mais ils n’ont jamais la possibilite´ de
grossir inde´finiment (cela signifie en particulier que la pre´sence de bosquets en
savane n’est pas une preuve de son instabilite´). Par contre, la lisie`re entre la
savane et la foreˆt de´ja` e´tablie peut se de´placer, soit au profit soit au de´pens de
la savane.
Deux grands types de dynamiques se dessinent donc :
1. le type  de´placement de lisie`re , qu’il en re´sulte une progression ou une
re´gression de la zone forestie`re. C’est de toute fac¸on une sce´nario lent.
2. le type  afforestation , avec l’apparition de la foreˆt non seulement par
progression de lisie`res existantes mais e´galement avec la cre´ation d’ˆılots
forestiers en savane.
Le changement de type de dynamique se traduit potentiellement par un saut
conse´quent en terme de vitesse d’afforestation. La concre´tisation de ce potentiel
de´pend de l’adaptation des espe`ces pionnie`res a` leur fonction. Selon la courbe
de dispersion des plantules autour des pionniers e´tablis, il peut y avoir des
changements conside´rables de cine´tique. Pour optimiser la vitesse d’afforesta-
tion, les pionniers doivent a` la fois avoir la possibilite´ de s’installer en savane et
la capacite´ de s’entourer assez vite de pousses qui vont assurer l’ancrage d’un
bosquet en savane. Sans un pionnier adapte´, la savane se retrouve dans un e´tat
me´tastable : potentiellement instable mais cine´tiquement stable (la vitesse est
tellement lente que dans les faits, il n’y a pas de diffe´rence avec le sce´nario
lisie`re).
Roˆle des autres activite´s anthropiques. Evidemment, ces deux sce´narios
sont valables uniquement tant que les hypothe`ses du mode`le ne sont pas viole´es,
en particulier tant que la perturbation anthropique majeure reste le feu courant
de savane. Ce sont la` finalement des dynamiques potentielles, qui peuvent eˆtre
modifie´es en des endroits pre´cis par des actions anthropiques localise´es, elles-
meˆmes difficiles a` prendre en compte dans un mode`le a` part  a` la main .
La perturbation qui vient d’abord a` l’esprit est l’agriculture itine´rante sur
bruˆlis. Tant qu’elle est faite dans les re`gles traditionnelles, on peut conside´rer
que sont influence est limite´e a` quelques zones de foreˆt cultive´es faisant par-
tie du terroir du village [54]. Si les parcelles sont implante´es dans le domaine
forestier, il y a peu d’influence sur la dynamique relative de la foreˆt et de la
savane. L’implantation de parcelles pre`s de la lisie`re empeˆche certainement le
de´roulement normal de la dynamique en son voisinage mais n’influence pas les
zones alentour.
Par contre, certaines re´gions sont l’objet de de´frichements importants, soit
pour la cre´ation d’infrastructures (pistes, routes, chemins de fer) soit pour les
plantations industrielles. Dans ces cas-la`, cela conduit davantage a` une de´grada-
tion de la foreˆt qu’a` la cre´ation de ve´ritables savanes. A l’inverse, des tentatives
de (re-)boisement sont e´galement mene´es, ge´ne´ralement par l’installation de
plantations [59, 73]. Ces deux derniers types de perturbation de l’e´cosyste`me
sont loin d’eˆtre ne´gligeables mais ne peuvent pas eˆtre inte´gre´s dans un mode`le
me´caniste tel que FORSAT : ils ont des impacts localise´s, souvent rapides et
extreˆmes.
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Fig. 6.2 – Re´sume´ des diffe´rentes dynamiques possibles de l’interface foreˆt-savane en
fonction des deux types de facteurs : environnementaux et anthropiques.
Selon la combinaison des facteurs, quatre grands types de dynamique ap-
paraissent : (1) une afforestation en bloc (planche 6) ; (2) l’apparition de
bosquets puis leur coalescence (planches 7 a` 9) ; (3) un simple de´placement
(ou une stabilite´) de la lisie`re de la foreˆt (planche 7) ; (4) un recul de la lise`re
sous l’effet des feux.
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6.1.2 Explications des diffe´rences
Il est inte´ressant de voir comment un mode`le minimal tel que FORSAT
peut permettre de voir les diffe´rents sce´narios observe´s a` divers endroits a` la
meˆme e´poque (diffe´rences synchroniques) ou a` diverses e´poques (diffe´rences
diachroniques) simplement comme diffe´rents aspects d’un meˆme syste`me.
L’unite´ ge´ographique conside´re´e correspond a` des re´gions (appele´es ici e´co-
re´gions) que l’on peut conside´rer comme relativement homoge`nes du point de
vue e´cologique : meˆme type de sol, meˆme corte`ge d’espe`ces (pionnie`res en par-
ticulier), etc.
Diffe´rences synchroniques entre e´co-re´gions. Entre diffe´rentes e´co-
re´gions, les conditions environnementales peuvent eˆtre tre`s diffe´rentes (climat
et/ou sol). Ainsi, en dehors des perturbations anthropiques, les diffe´rences sont
de´ja` significatives.
A Belize (Mountain Pine Ridge) [72] par exemple, 25 ans de protection
du feu n’ont permis qu’une installation forestie`re de faible ampleur a` cause
de la pauvrete´ des sols de savane. A l’inverse, l’exclusion du feu a permis de
transformer une zone de savane de Coˆte d’Ivoire en foreˆt en quelques anne´es
seulement sur un sol bien plus propice [79].
Une autre diffe´rence re´side dans les espe`ces pionnie`res implique´es. Cela peut
alors se traduire par des processus de formation de bosquets et, en ge´ne´ral, des
topologies de bosquets diffe´rents.
Diffe´rences synchroniques au sein de l’e´co-re´gion. Au sein d’une re´gion
e´cologiquement homoge`ne, deux principaux facteurs expliquent les diffe´rences :
1. l’acce`s a` l’eau du sol, facilite´ par exemple par la proximite´ des cours d’eau
ou sur les grandes termitie`res [74] ;
2. l’importance de la perturbation anthropique (fre´quence des feux courants
de savane), directement lie´e a` la facilite´ d’acce`s de la savane.
Ces deux facteurs d’he´te´roge´ne´ite´ expliquent la distribution des savanes et
des foreˆts si on garde en teˆte l’essentiel : ce qu’on voit n’est qu’un instantane´ d’un
processus dynamique. Le re´seau de foreˆts galeries court le long des cours d’eau,
dans les aires fertiles qui les entourent. De la`, la lisie`re s’e´tend vers la savane si
les conditions y sont favorables. Si les lisie`res sont stables (ou quasiment), c’est
que leur trace´ de´limite les conditions de fertilite´ telles que cela corresponde a`
l’e´quilibre compte tenu de la fre´quence de feux locale.
Dans une meˆme e´co-re´gion, les savanes sont plus ou moins remplies de bos-
quets : cela refle`te l’intensite´ locale de la pression anthropique, elle-meˆme direc-
tement relie´e a` la densite´ de population et la proximite´ des routes. D’autre part,
l’apparition de bosquets est certainement favorise´e par la pre´sence de sources
de graines de pionniers, en particulier de massifs forestiers importants.
Diffe´rences diachroniques. L’e´nigme de la reconstitution de la reconqueˆte
de la foreˆt sur la savane au cours des derniers sie`cles ou mille´naires re´side
dans l’e´cart tre`s grand entre les vitesses de reconqueˆte passe´es et les vitesses
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de´duites des pale´oenregistrements. Les re´sultats du mode`le FORSAT indiquent
deux pistes pour lever l’e´nigme.
La premie`re concerne les foreˆts galeries. Qu’elles aient e´te´ des micro-refuges
pendant la pe´riode se`che (c’est-a`-dire que la foreˆt y ait persiste´) ou qu’elles
aient e´te´ colonise´es pre´fe´rentiellement au retour d’une pe´riode humide, elles ont
pu constituer rapidement un re´seau de sources de pionniers a` travers la savane
a` recoloniser. Les savanes encadre´es ont pu alors eˆtre toutes colonise´es en meˆme
temps a` mesure de l’ame´lioration des conditions.
La faiblesse actuelle des vitesses de reconqueˆte serait alors lie´e a` une aug-
mentation de la pression anthropique qui s’est traduite en particulier par une
augmentation de l’incidence des feux de savane. Ainsi, le syste`me a pu pas-
ser d’un sce´nario rapide a` un sce´nario lent mesure´ aujourd’hui, principalement
guide´ par la progression des lisie`res.
6.2 Un exemple de´taille´ : le Congo
En 2002, j’ai effectue´ avec Christian de Namur et Marc Dubois une mission
de terrain dans la zone de transition foreˆt savane sur le littoral congolais, au
nord de Pointe Noire.
Il ne s’agit pas d’une application du mode`le au sens strict, avec parame´trage
et pre´dictions, mais plutoˆt de l’utilisation des re´sultats du mode`le comme une
grille d’interpre´tation d’une e´tude de terrain. L’objectif de cette e´tude e´tait de
de´terminer les caracte´ristiques de la progression forestie`re (me´canismes, espe`ces
implique´es, vitesse) dans le Kouilou a` partir de l’e´tude de la structure de la foreˆt
re´cemment installe´e (bosquets et massif).
6.2.1 Description de l’e´co-re´gion
Localisation. La re´gion littorale du Congo-Brazzaville (Kouilou) ou` cette
e´tude a e´te´ mene´e fait partie de l’e´co-re´gion  mosa¨ıque foreˆt-savane de l’ouest-
Congo 15  selon la classification des e´cosyste`mes terrestres du WWF [115]. Elle
met en pre´sence l’extre´mite´ sud-ouest du massif forestier Congolais (au nord du
fleuve Congo) et les savanes humides qui laissent place plus au sud au miombo,
sorte de foreˆt claire se`che du sud du bassin congolais (figure 6.3).
A l’ouest de cette e´co-re´gion, la foreˆt congolaise pe´ne`tre vers le sud (mas-
sif du Mayombe), laissant une bande littorale de mosa¨ıque foreˆt-savane dans
laquelle se situe l’e´tude effectue´e, au nord de la ville de Pointe-Noire.
La combinaison du sol, sableux et filtrant, et du climat n’est pas extreˆme-
ment favorable a` la foreˆt dans cette zone [53]. Les 1200 mm de pluie annuels
sont re´partis sur 7 a` 8 mois. La relative longueur de la saison se`che (plus de 4
mois) est ne´anmoins atte´nue´e par son caracte`re frais et nuageux (ce qui limite
l’e´vapotranspiration).
Deux sites ont e´te´ retenus : un e´cotone le long d’une bande de savane (site
YOLI) et un autre dans une petite savane incluse comprenant un bosquet (site
15AT7023 : Western Congolian forest-savanna mosaic.
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Type de ve´ge´tation Espe`ces caracte´ristiques















Bosquets anthropiques Palmier Elæis guineensis (palmier a` huile)
Arbres Persea americana (avocatier)
Mangifera indica (manguier)







Tab. 6.1 – Espe`ces caracte´ristiques des diffe´rentes formations de la re´gion du Kouilou.
YOSI). Des inventaires effectue´s par C. de Namur en 1997 et 2000 dans la meˆme
zone ont e´te´ e´galement utilise´s, pour comparaison.
Paysage : description et origine. Ces conditions relativement de´favorables
a` la foreˆt expliquent sans doute le maintien des savanes coˆtie`res malgre´ la re-
conqueˆte forestie`re de ces derniers sie`cles.
L’e´volution passe´e et la dynamique actuelle se traduisent par l’intrication
de zones de foreˆts et de savanes herbeuses tre`s basses ( steppiques  selon
Koechlin), parcourues de bosquets naturels ou anthropiques (voir ci-dessous).
La table 6.1 re´sume les espe`ces caracte´ristiques de chaque formation.
Pratiques humaines. La zone littorale est parseme´e de villages, vivant es-
sentiellement de cultures sous foreˆt (agriculture sur bruˆlis) et de chasse. La
proximite´ de la ville de Pointe-Noire encourage la chasse commerciale (vente de
 viande de brousse ) et la production de charbon. La savane bruˆle re´gulie`re-
ment. La foreˆt est exploite´e : okoume´s, niove´s...
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Fig. 6.3 – Localisation des sites d’e´tude sur le littoral congolais. (a) Localisation en
Afrique. (b) Ecosyste`mes dans la re´gion : l’interface foreˆt savane fait le lien
entre la foreˆt du massif congolais au nord et, d’une part les savanes au sud-
ouest, et d’autre part le miombo, une sorte de foreˆt claire (d’apre`s [115]).
(c) Localisation des sites d’e´tudes dans la re´gion du Kouilou au Congo-
Brazzaville (d’apre`s Fabing [56]).
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6.2.2 Collecte de donne´es
Inventaires botaniques. Dans chaque site, un layon principal a e´te´ trace´
perpendiculairement a` l’e´cotone. Des layons paralle`les au layon principal ont
e´te´ ensuite dispose´s espace´s de 10 me`tres, puis des parcelles de 10 m × 10 m
sont de´limite´s par l’installation de layons perpendiculaires au layon principal.
Sur le site YOLI la zone d’inventaire est de 150 m × 20 m (soit 3000 m2).
La zone inventorie´e sur le site YOSI est plus complexe. En plus d’une zone
de 120 m × 20 m, il faut ajouter une zone adjacente de 80 m × 40 m plus le
bosquet : 40 m× 40 m, soit en tout 7200 m2.
Au total, la zone d’e´tude couvre donc plus d’un hectare. Sur cette surface,
les arbres des plus de 5 cm de diame`tre a` hauteur de poitrine (DBH – diametre
at breast height – a` environ 1, 30 m du sol) ont e´te´ cartographie´s et leur DBH
mesure´s. En plus du bosquet du layon YOSI, 10 autres bosquets d’espe`ces fo-
restie`res ont e´te´ inventorie´s qualitativement (sans cartographie ni mesures de
diame`tres).
Indice foliaire. Le long du layon principal dans chacun des deux sites
d’e´tudes l’indice foliaire a e´te´ mesure´ tous les me`tres. L’indice foliaire (LAI
– leaf area index ) est la surface de feuille cumule´e par unite´ de surface au sol,
c’est-a`-dire le nombre moyen de feuilles au dessus d’un endroit donne´. Typi-
quement, il varie entre 0 pour les ouverts a` environ 8 pour les endroits les
plus couverts. En effet, chaque feuille capte une partie de la lumie`re incidente.
Ainsi, au-dessus de 8 feuilles, il n’y a quasiment plus de lumie`re, en tout cas
pas suffisamment pour permettre la photosynthe`se.
Cette atte´nuation de la lumie`re est mode´lise´e par la loi de Beer-Lambert :
I = I0 exp (−k · LAI) . (6.1)
La me´thode utilise´e pour e´valuer le LAI utilise cette loi. Le LAI-L est un outil
qui permet la mesure de l’intensite´ lumineuse a` 2 me`tres de hauteur [51]. En
prenant les mesures lorsque le soleil est proche du ze´nith et en conside´rant des
corrections simples pour tenir compte des variations dues au couvert nuageux.
En conside´rant que le facteur de forme k vaut 0, 88 (valeur moyenne pour la
foreˆt intertropicale), on e´value le LAI en inversant l’e´quation (6.1).
6.2.3 Analyse des donne´es
Analyse des inventaires botaniques. Tout d’abord, une carte de ve´ge´ta-
tion est trace´e ou` chaque individu est repre´sente´ par un cercle dont la surface
de´pend de la section du tronc de l’individu en question. Le plus simple est de
conside´rer une simple proportionnalite´ entre les deux surfaces, mais cela conduit
a` de trop grandes diffe´rences de tailles et rend le sche´ma peu lisible. Une pro-
portionnalite´ entre la surface du disque et le diame`tre de l’individu donne une
repre´sentation plus claire.
Tous les me`tres le long du layon diffe´rents indices sont e´value´s :
1. la densite´ locale d’arbres de plus de 5 cm de DBH, exprime´e en nombre
de tiges par hectare ;
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2. la densite´ relative en certaines espe`ces caracte´ristiques, c’est-a`-dire le rap-
port entre la densite´ locale de cette espe`ce et la densite´ locale totale ;
3. la surface terrie`re locale, c’est-a`-dire la proportion de la surface occupe´e
par les troncs, exprime´e en m2/ha ;
4. la surface terrie`re relative d’espe`ces caracte´ristiques de´finies de la meˆme
fac¸on que la densite´ relative.
Les densite´s locales d’un indice en un point du transect sont de´finies comme
la valeur de l’indice sur une portion du transect centre´e sur ce point et divise´e
par la surface conside´re´e. La longueur de la portion du transect est adapte´e
pour obtenir une e´valuation robuste : ici 10 m. Des de´tails supple´mentaires
sur la me´thode sont pre´sente´s en Annexe C. Utiliser les densite´s locales a un
grand avantage par rapport aux me´thodes habituelles de calcul sur des surfaces
contigue¨s de 10 × 20 m2 ou 20 × 20 m2 car la transition entre foreˆt et savane
s’effectue sur quelques dizaines de me`tres seulement et la me´thode classique
donne trop peu d’informations.
Un autre indice est utilise´, le rapport ST/NI de´rive´ des pre´ce´dents : le
rapport entre la surface terrie`re locale d’une espe`ce donne´e et de sa densite´
locale, chacune renormalise´e par leur valeur inte´gre´e sur tous le layon. Des
valeurs infe´rieures a` 1 indiquent que la surface terrie`re locale est assure´e plutoˆt
pas un grand nombre de petits individus. A l’inverse, des valeurs supe´rieures a`
1 indiquent que peu de gros arbres contribuent a` la surface terrie`re.
Indice de diversite´. La diversite´ est e´value´e par l’indice de Shannon-Wiener,




fj ln (fj) , (6.2)
ou` N est le nombre d’espe`ces diffe´rentes dans la parcelle et fj est la fre´quence
de cette espe`ce (rapport entre le nombre d’individus de l’espe`ce conside´re´e et
le nombre total d’individus de la parcelle).
La diversite´ maximale H ′ serait atteinte avec le meˆme corte`ge d’espe`ces s’il
n’y avait qu’un repre´sentant de chaque espe`ce :






















Il est faible lorsque une espe`ce est dominante et proche de 1 sinon. Ces trois
indices de diversite´ sont e´value´es sur des parcelles carre´es contigue¨s de 20 m ×
20 m.
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Estimation de l’aˆge des okoume´s. Du fait de son inte´reˆt e´conomique,
l’okoume´ est un arbre sur lequel beaucoup d’e´tudes ont e´te´ mene´es, en plan-
tation comme en milieu naturel. En particulier, des e´valuation de la croissance
diame´trale des arbres dominants (ceux qui occupent l’e´tage supe´rieur de la ca-
nope´e) sont disponibles [42, 86]. En effectuant une re´gression exponentielle des
points donne´s, on obtient une e´valuation de la vitesse de croissance du diame`tre












La relation entre le diame`tre et l’aˆge de l’arbre est alors :








D’ou`, la relation entre l’aˆge et le diame`tre :






Dans l’e´quation (6.5), le parame`tres φmax est estime´ a` 100 cm [86] et le para-
me`tre T est e´value´ pour des plantations et des parcelles naturelles. Conside´rer
que les okoume´s dominants ont un taux de croissance compris entre ces deux
bornes est raisonnable. De toute fac¸on, cela donne au moins le bon ordre de
grandeur de la vitesse de progression.
Donne´es φmax T R2
Peuplement naturel [86] 100 cm 60± 2 ans < 10−3
Plantation [42] 100 cm 40± 2 ans < 10−3
Tab. 6.2 – Parame`tres des deux mode`les extreˆmes de croissance des okoume´s (diame`tre
maximal et temps caracte´ristique de croissance) pour le peuplement naturel
et en plantation avec leur taux de signification.
Un mode`le simple de la progression du front est celui-ci : les okoume´s s’ins-
tallent a` la lisie`re, la faisant progresser puis poussent. Dans ce mode`le, un
okoume´ a` l’inte´rieur de la foreˆt marque la position de la lisie`re au moment ou` il
a germe´. En inversant la relation (6.6) pour les okoume´s dominants le long de
la zone pionnie`re, on obtient une estimation de la position de la lisie`re dans le
passe´. Une re´gression line´aire permet d’obtenir une estimation de la vitesse de
progression moyenne pendant les dernie`res de´cennies.
De´termination d’agre´gats. Deux me´thodes ont e´te´ utilise´es pour de´termi-
ner l’agre´gation des individus sur le layon YOSI. La premie`re, base´e sur une
analogie avec la percolation, est de´crite par Plotkin et coll. [91] et a e´te´ mise en
œuvre avec l’aide de Guillaume Gre´goire. Pour chaque arbre, on de´termine ses
voisins. Est appele´ voisin un arbre qui est a` une distance infe´rieure a` une certaine
distance r (r est un parame`tre libre). Ensuite, l’algorithme de Hoshen et Kop-
pelman [71] (cf. Annexe D) permet de trouver les groupes d’arbres (un groupe
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Fig. 6.4 – Mode`le de croissance diame´tral avec les intervalles de confiance a` 95%
des okoume´s (a) dominants en peuplement naturel en utilisant les donne´es
de [86] (b) en plantation selon [42] (c) relation entre aˆge et diame`tre des
okoume´s en peuplement naturel (1) [86], en plantation en basse (2) et haute
densite´ (3) [42] et les courbes donne´es par les mode`les extreˆmes.
e´tant de´fini comme un ensemble d’arbres dont chacun est le voisin d’au moins
un autre arbre du groupe et dont aucun n’est voisin d’aucun arbre exte´rieur au
groupe). Lorsque r est petit, tous les groupes sont re´duits a` un arbre : aucun
n’a de voisin. Lorsque r est tre`s grand, tous les arbres appartiennent au meˆme
groupe. Lorsque r croˆıt a` partir de 0, la taille moyenne des groupes, comme la
taille du group d’effectif maximal, croˆıt de 1 au nombre d’arbres conside´re´s. Si
la disposition des arbres n’est pas ale´atoire uniforme mais agre´ge´e, cette courbe
laisse apparaˆıtre un plateau, correspondant a` l’e´chelle d’agre´gation. En prenant
une valeur de r dans cette zone, on peut identifier les groupes d’arbres et en
tracer la carte. Cette me´thode a un parame`tre libre : le diame`tre minimal des
arbres pris en compte. La valeur choisie pour ce parame`tre est discute´e plus
tard.
L’autre me´thode consiste simplement a` rechercher les zones de plus forte
surface terrie`re locale (e´value´e sur des disques). Il existe une plage optimale
pour la taille des disques (comme pour le parame`tre r ci-dessus, voir Annexe
C). Le parame`tre libre est la limite entre les fortes et faibles surface terrie`re.
On a choisi ici par cette  valeur de coupure , la valeur me´diane de la surface
terrie`re.
6.2.4 Mise en e´vidence de la coexistence de deux modes de
progression
L’analyse des deux layons YOSI et YOLI fait apparaˆıtre deux structures
tre`s diffe´rentes qui de´notent une histoire de la ve´ge´tation diffe´rente et qui se
rapportent aux sce´narios de progression mis en e´vidence par le mode`le FORSAT.
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Fig. 6.5 – Layon YOLI. (a) Carte de ve´ge´tation le long du layon. Les espe`ces Aucoumea
klaineana, Klainedoxa gabonensis Saccoglotis gabonensis et Dichostemma
glaucescens sont repre´sente´s en couleur. (a’) Profil de LAI. (b) Densite´ locale
en nombre de tiges par hectare et densite´ relative des espe`ces Aucoumea klai-
neana (okoume´) et Dichostemma glaucescens. (c) Surface terrie`re en m2/ha
et surface terrie`re relative des okoume´s et D. glaucescens. (d) Contribution
des tiges a` la surface terrie`re pour les okoume´s et D. glaucescens. (e) Indice
de diversite´ de Shannon et e´quitabilite´.
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Fig. 6.6 – Layon YOSI. Les densite´s locales ont e´te´ e´value´es le long de la premie`re
bande de 20 m de large (entre 0 et 20 m). (a) Carte de ve´ge´tation le long
du layon. Les espe`ces Aucoumea klaineana, Chrysobalanus icaco, Klainedoxa
gabonensis et Saccoglotis gabonensis sont repre´sente´s en couleur. (a’) Pro-
fil de LAI le long du layon central. (b) Densite´ locale en nombre de tiges
par hectare et densite´ relative des espe`ces Aucoumea klaineana (okoume´).
(c) Surface terrie`re en m2/ha et surface terrie`re relative des okoume´s. (d)
Contribution des tiges a` la surface terrie`re pour les okoume´s. (e) Indice de
diversite´ de Shannon et e´quitabilite´.
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Layon YOLI : progression d’un front forestier. La figure 6.5 repre´sente
l’e´volution des diffe´rents indices le long du layon YOLI. Trois zones apparaissent
clairement a` mesure qu’on progresse dans la foreˆt :
1. une zone pionnie`re, de 35 a` 40 m, compose´e d’arbres d’espe`ces he´liophiles
de foreˆt. On y note une augmentation progressive du LAI, de la densite´
et de la surface terrie`re. La densite´ relative des okoume´s est relativement
constante et e´leve´e, tandis que le rapport ST/NI des okoume´s est croissant
et infe´rieur a` 1.
2. une zone secondaire, toujours domine´e par les okoume´s, comme le montre
la valeur importante, quasiment constante de leur surface terrie`re relative.
Par contre, il n’y a plus de re´ge´ne´ration de cette population d’okoume´s,
comme le montre la de´croissance progressive de leur densite´ relative et
l’augmentation de l’e´quitabilite´. Le profil de ST/NI des okoume´s indique
e´galement que plus on s’enfonce dans le foreˆt, plus la surface terrie`re des
okoume´s est assure´ par peu d’individus. La re´ge´ne´ration dans cette zone
est plutoˆt le fait d’espe`ces forestie`res qui supportent dans leur stade juve´-
nile une ombre importante (le LAI est de 6). On y note en particulier une
augmentation progressive de la densite´ relative des Dichostemma glauces-
cens caracte´ristiques de la foreˆt plus ancienne.
3. la foreˆt dense a` D. glaucescens. La transition entre la zone secondaire et la
zone mature est brutale : vers 95 m la surface terrie`re relative des okoume´s
passe de 80% a` une valeur nulle tre`s rapidement. Il est plausible que ce
soit du au fait que les rares gros okoume´s susceptibles d’eˆtre plus loin
aient e´te´ exploite´s. Par contre, le LAI ne montre aucun changement : le
remplacement de l’espe`ce dominante ne se traduit par aucune modification
frappante de la structure de la foreˆt elle-meˆme.
Les situations dans les autres layons inventorie´s pre´ce´demment par C. de
Namur sont tout a` fait similaires a` celui-ci (les figures sont pre´sente´es en Annexe
F). Les vitesses de conqueˆte forestie`re sur ces diffe´rents sites sont de l’ordre de
1 a` 2 m/an (figure 6.7).
Layon YOSI : progression par coalescence de bosquets. Le mode de
progression de la foreˆt sur le site YOSI est tre`s diffe´rent (figure 6.6). Il n’y a
pas d’entre´e progressive en foreˆt comme pour le layon YOLI : le LAI augmente
tre`s rapidement vers des valeurs comprises entre 5 et 6. La densite´ et la surface
terrie`re locales pre´sentent quatre pics distincts. Les densite´ et surface terrie`re
relatives des okoume´s pre´sentent e´galement des pics, sensiblement de´cale´s par
rapport a` ceux des indices pre´ce´dents. Le rapprochement avec les meˆmes indices
observe´s pour le bosquet en savane est celui de quatre bosquets agre´ge´s : les pics
de densite´ et de surface terrie`re correspondent aux centres de bosquets. Leur
centre n’est pas occupe´ par des okoume´s mais par d’autres espe`ces. Les plus
gros individus sont ge´ne´ralement de l’une des trois espe`ces suivantes : Chryso-
balanus icaco, Klainedoxa gabonensis ou Saccoglotis gabonensis. Ces arbres ont
les premie`res branches tre`s bas et sont en train de de´pe´rir : un port de savane
qui montre qu’ils ont pousse´ en pleine lumie`re.
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Fig. 6.7 – Evaluation de la vitesse de progression de la lisie`re dans le layon YOLI
et dans les trois autres layons (YOLI2, KOLA1 et KOLA2) de´crits dans
l’Annexe F. Les boˆıtes repre´sentent l’intervalle entre les valeurs estime´es
par les deux mode`les de croissance. La borne supe´rieure de l’intervalle de
confiance a` 99% du mode`le donnant la plus grande estimation et la borne
infe´rieure de l’intervalle de confiance a` 99% du mode`le donnant la valeur la
plus faible sont e´galement indique´s.
Fig. 6.8 – Evolution en fonction du rayon de voisinage r de la taille moyenne des
groupes d’arbres et de la taille du groupe le plus gros. Il y a un plateau tre`s
net entre r = 7 m et r = 9 m.
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Fig. 6.9 – Cartographie de la zone d’e´tude YOSI. Haut : Groupes de´termine´s par l’al-
gorithme de Hoshen et Kopelman en conside´rant un voisinage de r = 7, 50m.
Bas : en gris´, zones de plus forte surface terrie`re locale (supe´rieure a` la va-
leur me´diane), avec repre´sentation des arbres par des cercles de diame`tres
proportionnels a` la surface terrie`re des arbres.
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Ces agre´gats d’arbres apparaissent avec les deux me´thodes de recherche. La
relation entre taille des groupes d’arbres identifie´s par la me´thode HK et rayon
de voisinage (figure 6.8) fait apparaˆıtre un plateau significatif si on conside`re
les arbres dont le DBH est supe´rieur a` 15 cm : la distribution des arbres dans
la zone YOSI est bien agre´ge´e.
La groupes identifie´s pour une valeur de r correspondant au plateau corres-
pondent tre`s bien aux zones de plus fortes surface terrie`re locale 6.9. Ces zones
de forte densite´ correspondent a` des bosquets, avec une couronne d’okoume´s
ceinturant les arbres de´crits par ailleurs. Le DBH minimal des arbres conside´-
re´s est de d = 15 cm. En prenant en compte les arbres plus petit, le plateau
n’est pas aussi net. En effet, depuis que ces bosquets se sont rejoints, le recru-
tement est homoge`ne dans toute la zone et les plus petits arbres sont dispose´s
de manie`re quasiment ale´atoire dans l’espace, sans agre´gation.
Le bosquet note´ F est particulier. Il est plus grand que les autres, comprend
des okoume´s plus gros que les autres bosquets et il y a un  trou de densite´ 
au milieu. Une explication plausible est que les arbres en son centre ont de´pe´ri
et disparu. Il s’agit certainement d’un bosquet plus ancien, dans un stade plus
avance´, dont les arbres a` l’origine ont de´ja` de´pe´ri.
Bosquets en savane. Les plus petits bosquets sont organise´s autour d’un
arbuste de savane. On trouve sous cet arbuste des pousses d’espe`ces caracte´-
ristiques des tous premiers me`tres des lisie`res. Pour les plus gros, l’arbuste de
savane est surcime´ par un ou deux arbres des espe`ces suivantes : Chrysobalanus
icaco, Klainedoxa gabonensis ou Saccoglotis gabonensis. La lisie`re de ces bos-
quets est toujours occupe´e par les meˆmes espe`ces de lisie`re. Ce n’est que dans
le plus gros, en marge du layon YOSI, que l’on trouve des okoume´s.
6.2.5 Me´canismes de progression de la foreˆt dans le Kouilou
La confrontation des re´sultats de terrain et des connaissances ge´ne´re´es par le
mode`le FORSAT, notamment sur les conditions de changement de sce´nario de
progression, permet de comprendre comment la progression de la foreˆt s’effectue
et de reconstituer l’histoire de la ve´ge´tation.
Sous-groupes fonctionnels de pionniers. L’observation de recruˆs fores-
tiers sur savane de diffe´rents types et a` diffe´rents stades de de´veloppement
permet de classer les pionniers en sous-groupes fonctionnels (les pionniers sont
eux-meˆmes un groupe fonctionnel). La table 6.3 reprend les principaux membres
de chaque classe.
1. Les pionniers de lisie`re sont les arbres he´liophiles qui sont ve´ritablement
au contact de la savane, en limite de la foreˆt ou a` la lisie`re des bosquets.
C’est le groupe le plus diversifie´.
2. Les pionniers de bosquets sont les arbres qui ont la capacite´ de s’installer
durablement en savane, qui grandissent assez pour cre´er autour d’eux un
micro-environnement forestier qui va permettre l’installation du prochain
groupe.
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Groupe Espe`ces
Arbustes de savane Psorospermum febrifugum
Annona senegalensis
Bridelia ferruginea







Pionniers de bosquets Chrysobalanus icaco
Sacoglottis gabonensis
Klainedoxa gabonensis
Pionniers longe´vifs Aucoumea klaineana
Tab. 6.3 – Groupes fonctionnels d’arbres et d’arbustes implique´s dans la conqueˆte fo-
restie`re (pionniers).
3. Le dernier groupe, celui des pionniers longe´vifs, se re´duit a` l’okoume´. Il
peut s’installer s’il be´ne´ficie dans ses premiers stades d’un relatif ombrage
(il ne germe pas en savane directement) et s’il peut ensuite acce´der a` la
lumie`re rapidement. C’est lui qui marque l’installation de la foreˆt sur la
savane, en survivant aux deux autres types de pionniers et en dominant
rapidement l’e´tage supe´rieur de la foreˆt. Il est progressivement remplace´
par d’autres espe`ces parce qu’il n’arrive pas a` recruter sous sa propre
ombre.
Progression de la lisie`re. La progression de la lisie`re fait simplement in-
tervenir les sous-groupes fonctionnels des pionniers de lisie`re et longe´vifs. Les
pionniers de lisie`re s’installent en marge de la zone de foreˆt, ou` ils be´ne´ficient
sans doute d’une relative protection contre les effets des feux courants de savane.
Ils cre´ent ainsi les conditions d’ombre et de fraˆıcheur ne´cessaire a` la germination
des okoume´s, qui croissent et deviennent rapidement dominants.
Dans les zones e´tudie´es, la vitesse de progression du front forestier a e´te´
estime´e entre 1 et 2 me`tres par an. Ces valeurs de progression sont compatibles
avec les mesures obtenues par Schwartz et coll. [101] pour des layons d’autres
savanes congolaises (de l’autre coˆte´ du massif du Mayombe) et de savanes du lit-
toral gabonais. Elles sont e´galement du meˆme ordre de grandeur que les vitesses
de progression de´duites par Fabing [56] dans la re´gion de Youbi en comparant
des photos ae´riennes prises a` quelques de´cennies d’intervalle (environ 1 me`tre
par an).
Il faut noter la diffe´rence entre les vitesses de progression calcule´es sur un
transect particulier et celles de´duites de la diffe´rence entre deux cartes de ve´ge´-
tation entre deux intervalles de temps. Les deux sont en fait sujettes a` caution.
La premie`re parce que les layons ne sont pas choisis au hasard (on prend des
 beaux sites ). Ce qu’on mesure par la seconde me´thode est en fait un ac-
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croissement de surface divise´ par la longueur des lisie`res. C’est assez hasardeux
puisque la formation de bosquets en savane est un mode d’extension de la zone
forestie`re bien plus rapide que la simple croissance de lisie`re. Si l’on garde ces
re´serves en teˆtes, les deux grandeurs donnent tout de meˆme une ide´e du dyna-
misme de la zone forestie`re.
Formation de bosquets en savane. La formation de bosquets en savane
est un phe´nome`ne complexe, qui fait intervenir les trois groupes fonctionnels
pionniers et les arbustes de savane. C’est a` l’abri de ces derniers que s’ins-
tallent d’abord des espe`ces pionnie`res de lisie`re, sous l’effet combine´ de deux
facteurs. D’abord, les graines des arbustes de savanes sont similaires : petites,
elles sont sans doute disperse´es par les meˆmes animaux. Ensuite, il est possible
que l’arbuste de savane prote`ge les pionniers de lisie`re des feux de savane. Puis
s’installent les pionniers de bosquets. Assez rapidement, ils dominent le micro-
bosquet, surciment les herbes et s’entourent d’une ceinture de pionniers de li-
sie`re. Ils gardent un port de savane, c’est-a`-dire avec des premie`res branches
basses et ne poussent pas tre`s haut. Ensuite, le bosquet croˆıt par extension
radiale, par progression de sa lisie`re. Enfin, les okoume´s peuvent s’installer,
surciment les pionniers de bosquet, ce qui les fait de´pe´rir.
Progression passe´e et pre´sente de la lisie`re. L’e´tude des layons YOLI
et YOSI a permis de mettre en e´vidence la coexistence ces dernie`res de´cennies
dans une zone relativement limite´e d’un sce´nario de simple progression de lisie`re
(YOLI) et d’un sce´nario de coalescence de bosquets (YOSI). La petite taille et
la proximite´ relative de ces bosquets indique meˆme que la reforestation a du
eˆtre particulie`rement rapide.
L’existence de bosquets en savane n’indique pas ne´cessairement que le sce´-
nario actuel de la savane soit par bosquets : meˆme dans la savane stable, des
bosquets forestiers peuvent apparaˆıtre, mais disparaissent finalement. Pour de´-
terminer dans quel cas la re´gion se trouve, il faudrait inventorier les bosquets
et de´terminer leur distribution en taille, sur le mode`le de la figure 5.18 (page
99). En tout cas, meˆme si l’afforestation s’effectue par coalescence de bosquets,
la vitesse d’afforestation est singulie`rement plus faible que celle qui a mene´ a` la
structure de la foreˆt sur le site YOSI. Si rien n’avait change´, la savane alentour
devrait eˆtre parseme´e de nombreux bosquets.
Il y a donc eu dans la zone de YOSI une intensification de la pression
anthropique depuis quelques anne´es qui n’a pas eu lieu a` YOLI, ou` la progression
semble re´gulie`re au cours du temps. Ce changement peut avoir e´te´ induit par
l’ouverture d’une route forestie`re il y a quelques anne´es. On touche alors une
conse´quence indirecte de l’exploitation forestie`re : si elle ne fait pas reculer la
foreˆt (puisqu’elle ne pre´le`ve que quelques gros arbres dans le massif), elle facilite
l’acce`s a` des zones de savane auparavant pre´serve´es, leur mise a` feu et, par la`,
elle peut induire un ralentissement conse´quent de la progression forestie`re.
Apre`s les okoume´s. La pre´sence d’okoume´s est donc le signal d’une recon-
queˆte forestie`re re´cente. Quel type de foreˆt s’installe apre`s ces okoume´s ? Dans
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le layon YOLI, comme dans ceux pre´sente´s en Annexe F et ceux de´crits par
King et coll. [73] et Fuhr et coll. [59] la frange a` okoume´s laisse place a` une
foreˆt dense. La pre´paration de la transition est typique : les okoume´s dominent
toujours en surface terrie`re mais ne re´ge´ne`rent plus, laissant les strates interme´-
diaires aux espe`ces de foreˆt. Lorsque les okoume´s meurent finalement, ce sont
ces espe`ces qui prennent naturellement le relais.
Ne´anmoins, de nombreuses observations [52, 53, 68, 112, 113] font e´tat d’une
succession de la foreˆt a` okoume´s vers une foreˆt claire a` Marantaceae. Il s’agit
d’une foreˆt d’un type tre`s particulier. L’e´tage supe´rieur (20−30 m) est compose´
d’arbres de hauteurs moyennes tre`s clairseme´s. Il n’y a pas d’e´tage interme´diaire
entre ces arbres de vouˆte et un sous bois extreˆmement dense haut de 2 a` 3 me`tres
compose´ d’herbace´es de foreˆt (plantes de la famille des Marantaceae principa-
lement, dont certaines lianescentes, et des Zingiberaceae). Il semble y avoir
auto-entretien de cette formation. Les arbres e´tant clairseme´s, la lumie`re dis-
ponible pour le couvert herbace´ est important, ce qui permet le de´veloppement
de ces espe`ces he´liophiles. Plus le couvert est dense, plus la lumie`re disponible
dans les 2 premiers me`tres est rare. Cela empeˆche quasiment tout recrutement
d’arbres de foreˆt et entretient la rarete´ des arbres.
La foreˆt a` Marantaceae a meˆme e´te´ sugge´re´e comme la succession naturelle
de la foreˆt a` okoume´s, comme un stade interme´diaire entre la foreˆt pionnie`re et
la foreˆt dense [52, 113]. Pourtant, notre e´tude montre qu’il n’y a aucune incom-
patibilite´ a` l’installation d’une foreˆt dense humide apre`s un stade colonisateur
a` okoume´.
Il faut voir les choses en adoptant un point de vue diffe´rent : la foreˆt dense
et la foreˆt clairseme´e progressent toutes les deux sur la savane par le biais d’une
bande d’okoume´s. Les okoume´s laissent la place a` ce qu’il y a derrie`re (figure
6.10).
Le mode de progression des deux types de foreˆts est donc le meˆme. Reste
la question des possibilite´s de transition d’un type de foreˆt a` l’autre. Selon les
auteurs, la foreˆt a` Marantaceae est un stade interme´diaire entre foreˆt pionnie`re
et foreˆt mature [113], ou bien la foreˆt a` Marantaceae serait une forme de´grade´e
de la foreˆt mature [68] et pourrait meˆme eˆtre un type bloquant de ve´ge´tation
[52].
Dans les sites YOLI et YOSI, des taches a` Marantaceae sont pre´sentes plus
profonde´ment en foreˆt. Elles semblent provenir d’un de´gradation de la foreˆt
suite a` l’exploitation forestie`re. Il semble de toute fac¸on que la cre´ation d’une
zone a` Marantaceae provienne d’un de´re`glement de la succession.
Les foreˆts a` Marantaceae, marqueurs d’une afforestation rapide ? Se-
lon Doumenge [53], la progression rapide favorise la cre´ation de telles foreˆts. En
l’admettant, la croissance par bosquets favoriserait l’apparition de taches de
Marantanceae qui ensuite pourraient s’e´tendre (d’autant plus que les sources
de graines de foreˆt mature sont loin et n’occupent pas le sous-bois : les Dichos-
temma glaucescens sont par exemple absents de la zone YOSI, alors qu’on en
note a` seulement quelques centaines de me`tres de la`).
Il existe des foreˆts a` Marantaceae e´galement dans le nord du Congo [52] et
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Fig. 6.10 – Sche´ma the´orique de la succession foreˆt-savane dans la zone de re´partition
de l’okoume´. La foreˆt a` okoume´s est le stade pionnier de la foreˆt dense
et de la foreˆt clairseme´e a` Marantaceae. Elle progresse par de´placement
de la lisie`re et par essaimage de bosquets en savane, comme le sugge`re le
mode`le FORSAT. Les progressions relatives de la foreˆt dense et de la foreˆt
clairseme´e restent mal connues.
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au Gabon, en particulier dans la re´serve de la Lope´. Dans cette re´serve, des
e´tudes arche´ologiques ont permis de mettre en e´vidence un de´peuplement entre
1400 et 800 B.P. dans les zones aujourd’hui couvertes de grandes surfaces de
foreˆt a` Marantaceae. Le de´peuplement a duˆ engendrer un changement drastique
du re´gime des feux de brousse qui a pu permettre a` la foreˆt de progresser par
bosquets, qui se seraient ensuite de´grade´s. Les foreˆts a` Marantaceae de la Lope´
seraient les zones reconquises rapidement durant cette phase de de´peuplement.
Vers quoi e´voluent les foreˆts claires a` Marantaceae ? S’agit-il d’une formation
bloquante qui s’entretient ou d’une phase interme´diaire facultative entre savane
et foreˆt dense, comme le soutient White [113] ? Si c’est le cas et en admettant
l’installation des grandes e´tendues de foreˆt claires jusqu’a` 800 BP, c’est une
phase transitoire tre`s longue, de plusieurs centaines d’anne´es.
 Reboisement . Aujourd’hui, des programmes de conversion rapide des
savanes littorales en foreˆt a` okoume´s sont a` l’e´tude, notamment dans la re´gion
de Youbi (par la Socie´te´ Nationale de Reboisement et le Centre d’Etudes et de
Recherches sur les Foreˆts Littorales). L’acce´le´ration de la re´ge´ne´ration naturelle
par bosquets pourrait eˆtre une piste inte´ressante.
Il faudrait ne´anmoins eˆtre tre`s vigilant au devenir d’une telle foreˆt plante´e,
notamment sur les risques d’installation de zones a` Marantaceae, difficilement
valorisables.
6.3 Vers des applications pre´dictives
La figure 6.11 illustre les possibilite´s d’utilisation du mode`le FORSAT
pour pre´dire la dynamique future des l’interface foreˆt-savane. L’image satel-
lite LANDSAT repre´sente la ve´ge´tation en 2000 autour de la savane incluse de
Kandara (Est-Cameroun) [65, 116], ou` j’ai effectue´ une mission de terrain en
novembre 2000 16.
La conversion des donne´es satellites en une carte de ve´ge´tation utilisant
les quatre e´tats du mode`le FORSAT est la premie`re difficulte´. Diffe´rencier la
savane de la foreˆt est assez facile, mais de´limiter les zones pionnie`res en marge
de la foreˆt ou en savane est nettement plus de´licat. Ici, la me´thode utilise´e pour
cette illustration est tre`s approximative, puisqu’elle se base sur des seuils sur la
composante rouge de la figure 6.11.a.
Le deuxie`me proble`me concerne la calibration des donne´es. Ici, le parame´-
trage du mode`le a e´te´ fait en prenant des valeurs raisonnables mais peu pre´cises.
Finalement, cette simulation montre la fragilite´ du golfe de savane au nord de
la savane incluse principale et de la petite savane incluse au sud-est de la zone.
Pour aller plus loin, des e´tudes de terrain seraient ne´cessaires, de´die´es a` :
1. la calibration entre les informations satellites et les e´tats de ve´ge´tation au
sol (ce qui permettrait d’e´tendre cette connaissance a` la zone e´cologique-
ment e´quivalente) ;
16Cette mission a e´te´ effectue´e avec Marc Dubois, Christian de Namur, Annie Vincens et
Joseph Youta Happi.
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Fig. 6.11 – Exemple d’utilisation du mode`le FORSAT a` des fins pre´dictives. Ceci n’est
qu’une illustration d’une utilisation possible du mode`le : les parame`tres
n’ont pas e´te´ ve´ritablement calibre´s sur la situation re´elle.
2. la de´termination de la valeur d’un maximum de parame`tres (courbe de
dispersion locale, taux de mortalite´, etc.), les autres pouvant eˆtre infe´re´s
par des calibration sur la dynamique passe´e.
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Conclusion
Inte´reˆt de la me´thode. L’utilisation de mode`les pour de´crire ou pre´dire
pre´cise´ment le comportement d’un syste`me e´cologique particulier est devenue
relativement fre´quente. Le travail effectue´ est sensiblement diffe´rent, tant dans
son approche que dans ses objectifs. Il s’agit de construire un mode`le a` porte´e
ge´ne´rale de la dynamique relative des foreˆts tropicales et des savanes dans les
re´gions tropicales humides. L’analyse de ce mode`le fournit au niveau global
un e´clairage the´orique nouveau sur la re´partition des e´cosyste`mes tropicaux.
Au niveau local, il donne un cadre d’interpre´tation des re´sultats des e´tudes
de terrain. Cette approche est analogue a` celle qui a conduit a` conside´rer les
mode`les d’Ising comme un outil pour comprendre les phe´nome`nes magne´tiques
ou le mode`le SIR de Kermack et McKendrick pour comprendre le de´roulement
des e´pide´mies. Elle fournit une explication ge´ne´rale du proble`me plutoˆt que la
description ou la pre´vision de cas pre´cis.
Le mode`le FORSAT est un mode`le minimal : il re´unit les seuls ingre´dients
indispensables pour que le comportement e´mergent soit comparable avec les
dynamiques re´elles. Malgre´ sa simplicite´, il est construit sur les connaissances
actuelles des processus e´cologiques a` l’oeuvre dans la zone de transgression.
D’autre part, il incorpore les re´sultats expose´s aux chapitre 3 et 4 sur le mo-
de´lisation de la dispersion des graines (possibilite´ de de´coupler les composantes
courte et longue distance) et de la progression du feu (possibilite´ de repre´senter
la perturbation induite par un processus de percolation).
Re´partition de la ve´ge´tation. La grande originalite´ que permet le mode`le
FORSAT est de conside´rer savanes et foreˆt dans les re´gions tropicales humides
comme deux phases d’un meˆme syste`me. L’e´tat d’e´quilibre (savane ou foreˆt) est
de´termine´ par la combinaison de facteurs environnementaux et anthropiques
(repre´sente´s dans le mode`le par un parame`tre environnemental et la fre´quence
des feux).
Sous leurs actions conjugue´es, le syste`me subit une transition de phase de
type van der Waals, analogue aux transitions liquide-gaz dans les fluides sous
l’effet de la pression et de la tempe´rature. Cela se traduit par trois caracte´ris-
tiques. D’abord, le feu fre´quent et re´gulier peut stabiliser la savane comme cela
a e´te´ observe´ depuis de nombreuses anne´es : la fre´quence des feux ne´cessaire au
maintien des savanes est d’autant plus e´leve´ que les conditions climatiques et
e´daphiques sont propices a` l’installation de la foreˆt. Ensuite, la transition conti-
nue pour les faibles valeurs du facteur environnemental et anthropique devient
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discontinue dans les re´gions plus favorables. Cela signifie que les foreˆts claires
ne peuvent exister que pour les conditions environnementales relativement dif-
ficiles, alors que pour les conditions plus favorables seules la foreˆt dense et la
savane peuvent eˆtre en pre´sence. La dernie`re caracte´ristique concerne la densite´
d’arbres dans les savanes : plus les conditions environnementales sont favorables
a` la foreˆt, plus l’intensite´ des perturbations anthropiques doit eˆtre importante
pour maintenir les savanes et plus la densite´ maximale potentielle des savanes
est faible. Ces re´sultats expliquent la pre´sence de savanes herbeuses ou arbus-
tives pe´riforestie`res ou incluses dans les massifs forestiers puis de savanes plus
arbore´es et de foreˆts claires selon un gradient latitudinal.
Dynamique de l’interface. La dynamique de la transition (l’e´volution vers
l’e´tat d’e´quilibre) lorsque l’e´tat initial est une savane et que la phase foreˆt est
stable se fait par nucle´ation, croissance puis coalescence d’agre´gats de foreˆt (bos-
quets). Les diffe´rentes formes de progression releve´es par des e´tudes de terrain
(progression ou re´gression de la lisie`re ; apparition, croissance et coalescence de
bosquets en savane ; afforestation en masse) apparaissent comme des comporte-
ments e´mergents de la synthe`se de quelques processus et de parame`tres clefs : la
succession selon le cycle sylve´ge´nique, la dispersion a` courte et longue distance
des plantules de pionniers, l’intensite´ de la perturbation anthropique (feux de
savane) et un parame`tre environnemental repre´sentant la capacite´ d’installation
de la foreˆt.
Le taux d’apparition et de croissance des bosquets et donc la vitesse d’af-
forestation sont largement influence´ par la composante proche de la courbe de
dispersion des pionniers (qui inclut la dispersion des graines et leur possibilite´
de germer en milieu ouvert). C’est cette courbe qui de´termine l’adaptation d’un
arbre a` sa fonction de pionnier. L’e´tude de terrain dans la re´gion littorale du
Congo montre d’ailleurs qu’a` l’inte´rieur du corte`ge d’espe`ces pionnie`res il est
possible de distinguer des groupes fonctionnels relie´s a` leur capacite´ de recru-
tement en savane : certains peuvent s’installer en pleine savane, d’autres a` la
lisie`re.
Perspectives. Pour reprendre les termes du paragraphe 1.1.2, le mode`le
FORSAT a rempli ses fonctions descriptives et explicatives. Dire que seule-
ment quatre parame`tres peuvent expliquer la grande variabilite´ des situations
rencontre´es ne revient pas a` nier l’inte´reˆt d’e´tudes de terrain pre´cises et fouille´es.
Au contraire, pour quantifier ces parame`tres, il faut mener des campagnes de
terrain. La difficulte´ a` faire tourner le mode`le sur des cas concrets pour des
e´tudes pre´dictives le montre bien d’ailleurs. Cela permet simplement d’avoir un
cadre de travail dans lequel re´unir les informations souvent disparates. Il met
e´galement en e´vidence la ne´cessite´ de re´unir des chercheurs de diffe´rents hori-
zons autour de cette proble´matique : ethnologues et botanistes pour quantifier
l’intensite´ de la perturbation par le feu, par exemple ; ou encore botanistes et
zoologues pour analyser la dispersion zoochore des pionniers.
Enfin, il serait inte´ressant d’analyser avec des outils similaires (notamment
en adoptant le point de vue des transitions de phase) les transgression entre
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diffe´rents stades de de´veloppement de foreˆt ou diffe´rents types de foreˆts, par
exemple entre la foreˆt dense et la foreˆt clairseme´e a` Marantaceae dans le sud-
ouest du massif congolais.







Les activite´s humaines modernes conduisent a` des changements glo-
baux : e´volution du climat, facilite´ des contacts, etc. L’un de leurs effets
consiste en l’e´mergence de maladies : expansion ge´ographique, augmenta-
tion de leur gravite´. C’est par exemple le cas de la dengue, une maladie
transmise par un moustique domestique.
Ce travail s’inscrit dans un projet de mode´lisation des me´canismes
menant a´ l’e´mergence de cette maladie dans le but de proposer des moyens
de lutte efficaces. Il ouvre des pistes qu’il faudra prolonger par la suite.
L’une des premie`res questions concerne la gravite´ de la maladie : les
facteurs qui la de´terminent sont mal connus et meˆme controverse´s. Un
mode`le simple (chapitre 7) pourrait permettre d’en faire le tri.
L’autre question concerne la circulation du virus, la dynamique de l’e´pi-
de´mie. Avant de pouvoir de´crire l’e´mergence, il faut de´ja` pouvoir de´crire
un e´pide´mie. Un mode`le simple base´ sur l’homoge´ne´ite´ des contacts entre
les populations d’hommes et de moustiques (chapitre 8) semble incapable
de de´crire la dynamique dans les cas les plus simples.
Plutoˆt que des contacts homoge`nes, il faut conside´rer que le compor-
tement des hommes (structuration de la population) et des moustiques
(territoire) induit un re´seau de contacts entre ces deux populations (sec-
tion 8.3). C’est dans ce re´seau que l’e´pide´mie se propage et sa structure




clinique de la dengue
Hobbes clearly proves that every creature
Lives in a state of war by nature ;
So, naturalists observe, a flea
Has smaller fleas that on him prey ;
And these have smaller still to bite ’em ;
And so proceed ad infinitum.17
— Jonathan Swift (Poetry, a Rhapsody).
7.1 La dengue, maladie e´mergente
La dengue est une arbovirose humaine, c’est-a`-dire une maladie cause´e par
un virus et qui peut eˆtre transmise d’homme a` homme par des arthropodes
(arthropod-borne virose). Dans le cas de la dengue, ces arthropodes (les vec-
teurs de la maladie) sont des moustiques, principalement de l’espe`ce Aedes ae-
gypti. Longtemps, la dengue a e´te´ connue comme un syndrome grippal be´nin
apparaissant sporadiquement, localement et avec des temps inter-e´pide´mique
longs [138]. Apre`s la seconde guerre mondiale, la circulation de la dengue a
commence´ a` augmenter dans le Sud-Est asiatique, ce qui s’est accompagne´ de
l’apparition de cas de plus en plus graves et mortels. Depuis 20 ans, le meˆme sce´-
nario se de´roule dans la re´gion intertropicale ame´ricaine. Aujourd’hui, la moitie´
de la population mondiale vit dans des zones a` risque. Entre 50 et 100 millions
de gens sont malades chaque anne´e [170]. 250 a` 500 000 d’entre eux meurent
de la forme la plus se´ve`re [138]. L’expansion ge´ographique des re´gions touche´es
17Hobbes prouve clairement que chaque cre´ature
Vit dans un e´tat de guerre par nature ;
Et les naturalistes observent qu’une puce
a de plus petites puces qui se nourissent d’elle ;
Et celles-ci en ont de plus petites encor pour les piquer ;
Et cela continue ainsi ad infinitum.
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et l’augmentation des cas comme de la proportion des cas graves caracte´rise
l’e´mergence de cette maladie.
La plupart des maladies e´mergentes (fie`vre de la valle´e du Rift, fie`vre du
West Nile, ence´phalite japonaise, etc.) sont en fait des maladies animales (zoo-
noses) qui affectent les humains de fac¸on occasionnelle, accidentelle et ne sont
pas transmissibles d’homme a` homme. La dengue est au contraire une mala-
die humaine. Il existe bien des formes animales touchant les primates, mais des
e´tudes phyloge´ne´tiques [169] ont montre´ que les souches implique´es dans ces e´pi-
de´mies animales sont tre`s e´loigne´es de celles isole´es lors des e´pide´mies humaines
actuelles. Pour la dengue, les hommes occupent la place centrale dans la pro-
pagation de l’e´pide´mie et la dynamique spatiale est donc largement influence´e
par leurs mouvements et, plus ge´ne´ralement, leur comportement.
Diffe´rents facteurs sont a` l’origine de l’e´mergence. L’expansion ge´ographique
est lie´e a` la fois a` l’extension de la zone de pre´sence du moustique A. aegypti
[141] (cause´e par l’abandon des mesures de de´moustiquation, mais possiblement
renforce´e par les changements climatiques) et a` l’augmentation des contacts
entre hommes. D’autre part, l’augmentation de la proportion de cas graves
semble lie´e a` une e´volution ge´ne´tique du virus lui-meˆme.
7.2 Caracte´ristiques de la dengue
Se´rotypes de la dengue. Au niveau du virus, on peut distinguer quatre
se´rotypes, de´note´s DEN-1 a` DEN-4. L’infection par l’un des se´rotypes semble
confe´rer une immunite´ totale a` ce se´rotype et pour toute la vie. Par contre
l’immunite´ croise´e, c’est-a`-dire a` l’e´gard des autres se´rotypes, dure quelques
mois seulement [141].
Sche´ma de transmission du virus. Le principal vecteur de la maladie est
le moustique Aedes aegypti [137, 141]. Ce moustique est associe´ de pre`s au
habitations humaines et son de´veloppement est favorise´ par les eaux stagnantes
et donc les conditions d’hygie`ne pre´caires. D’autres moustiques (plus pre´sents
dans les zones rurales) semblent pouvoir e´galement transmettre la maladie : A.
albopictus et A. polynesiensis [161].
La figure 7.1 sche´matise la transmission du virus d’un homme a` l’autre. Un
moustique susceptible, non porteur du virus, pique un homme malade et inge`re
une certaine dose de virus. Il faut un certain temps pour que le virus se de´veloppe
dans le moustique et passe de son syste`me digestif a` ses glandes salivaires : le
temps d’incubation extrinse`que (de 8 a` 14 jours). A partir de ce moment la`,
le moustique devient infectieux et lorsqu’il pique un homme non porteur du
virus, il peut le lui transmettre. Il faut e´galement un certain temps pour que le
virus se de´veloppe a` l’inte´rieur de l’organisme humain : la pe´riode d’incubation
intrinse`que (de 3 a` 14 jours [161]). A la fin de cette pe´riode, l’homme entre en
phase de vire´mie, ou` les symptoˆmes apparaissent et ou` le virus est transmissible
au moustique. Cette phase de vire´mie a e´galement une dure´e de quelques jours.
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Fig. 7.1 – Sche´ma de transmission de la maladie d’une homme a` une autre via un
moustique. Les fle`ches repre´sentent les repas de sang du moustique vecteur.
La pe´riode d’incubation est le temps entre l’introduction du virus dans l’or-
ganisme et le moment ou` ce virus peut a` son tour eˆtre transmis (pe´riode
infectieuse ou de vire´mie). La pe´riode infectieuse dure le restant de la vie du
moustique et quelques jours seulement chez l’homme. Le nombre de jours
est indique´ a` titre indicatif.
Niveaux de gravite´ de la dengue. Du point de vue me´dical, il existe quatre
stades de la dengue [141, 146]. La forme asymptomatique (A) est de´tectable
seulement lors d’une enqueˆte se´rologique a posteriori. La forme la plus connue,
appele´e dengue fever (DF), se caracte´rise par une fie`vre importante accompa-
gne´e de douleurs a` la teˆte, aux muscles, aux articulations. Le stade suivant
est une fie`vre he´morragique (dengue hemorragic fever, DHF). Le stade le plus
grave est une fie`vre he´morragique accompagne´e d’un syndrome de choc (dengue
shock syndrom, DSS). En ge´ne´ral, les formes asymptomatiques et DF ne sont
pas mortelles. En revanche, le taux de mortalite´ des stades suivants varient res-
pectivement de 0,2% a` 20% pour la DHF et jusqu’a` 50% pour la DSS, selon que
la maladie est traite´e ou non [137].
Les enfants (personnes de moins de quinze ans environ [142]) et les personnes
de´ja` infecte´es par un virus d’un se´rotype diffe´rent [143] sont plus susceptibles
de de´clencher une forme grave de la maladie. Des facteurs ge´ne´tiques semblent
e´galement jouer un roˆle [146]. Par contre, les me´canismes par lesquels le virus
induit des maladies de gravite´ variables restent mal de´finis. Une corre´lation
a bien pu eˆtre e´tablie entre charge virale dans le corps et gravite´ de la mala-
die [168], et que la re´ponse immunitaire en re´ponse a` une importante circulation
du virus cause les he´morragies [124]. Ainsi, l’augmentation de la proportion de
cas graves en seconde infection pourrait eˆtre due a` une amplification de la
re´ponse immunitaire dont les de´tails ne sont pas certains. De plus, il semble
que des facteurs virologiques influencent e´galement la gravite´ des maladies qui
en re´sultent [147, 153], en particulier la capacite´ de se re´pliquer dans l’orga-
nisme humain. Des diffe´rences dans la structure de l’ARN viral ont d’ailleurs
e´te´ trouve´s entre les souches implique´es dans les DHF et ceux causant des DF
seulement [147].
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Lieu et date de l’e´tude Souche implique´e # #+ % 1e inf. A DF DHF DSS
Fortaleza (Bre´sil) [166] DEN2 1341 44% 16% 41% 59% 0% 0%
Rio de Janeiro (Bre´sil) [125] DEN1,2 450 66% 39% 56% 44% 0% 0%
Ribeira˜o Preto (Bre´sil) [162] DEN1 196 36% 64% 33% 77% 0% 0%
Araguaiana (Bre´sil) [167] DEN2 400 28% 100% 26% 73,9% 0% 0%
Bangkok (Tha¨ılande) [123] DEN1,2,3,4 1757 6% 46% 87% 6% 7% 0%
El Cerro (Cuba) [145] DEN2 1295 23% 34% 69% 29% 2 %
Tab. 7.1 – Re´sume´ de quelques e´tudes e´pide´miologiques. # : nombre de personnes
sur lequel l’e´tude a e´te´ mene´e. #+ : proportion de patients se´ro-positifs.
A,DF, DHF, DSS : proportion respective des formes asymptomatiques,
fie`vre, fie`vre he´morragique et syndrome de choc parmi les personnes po-
sitives.
7.3 Mode`le de la gravite´ de la maladie
La gravite´ de la maladie peut eˆtre conside´re´e inde´pendamment de la dy-
namique de l’e´pide´mie. En effet, rien n’indique que les formes graves soient
associe´es a` des transmissibilite´s accrues.
7.3.1 Description du mode`le
Les me´canismes menant a` une maladie de telle ou telle gravite´ ne sont pas
bien connus (paragraphe 7.2). Les quelques e´tudes se´ro–e´pide´miologiques apre`s
des e´pide´mie dans diffe´rents lieux montrent des disparite´s tre`s importantes de
re´partition des diffe´rents stades (table 7.1). Il apparaˆıt clairement que la diffe´-
rence de proportion de primo-infection ne suffit pas a` expliquer ces disparite´s.
Pour contre exemple, il suffit de conside´rer les e´pide´mies bre´siliennes d’Ara-
guaiana et et de Rio de Janeiro. Dans le premier cas, il n’y a que des primo
infections et 75% des personnes touche´es ont de´clare´ une forme symptomatique
(DF). Par contre, dans la seconde e´pide´mie, il y a eu seulement 39% de primo
infections mais moins de la moitie´ de DF, le reste e´tant des formes asymptoma-
tiques. D’autres facteurs doivent eˆtre pris en compte : certains propres au virus
et d’autres propres a` l’hoˆte.
Compte tenu de la pauvrete´ des donne´es disponibles a` ce jour, on ne peut
que faire des suppositions qu’il faudra confronter plus tard aux nouvelles ex-
pe´riences. Pour l’instant, il s’est agit de simplifier ces hypothe`ses au maximum
pour baˆtir le mode`le the´orique minimal compatible avec les connaissances ac-
tuelles. La gravite´ de la maladie est repre´sente´e par une grandeur continue de
l’ordre de quelques unite´s, note´e G, correspondant par intervalles aux quatre
stades cliniques de la dengue. Dans l’hypothe`se ou` il y a une corre´lation entre
charge virale et gravite´ [168], cette grandeur pourrait eˆtre une fonction (le lo-
garithme par exemple) de la charge virale.
Cette gravite´ est une variable ale´atoire dont chaque infection est une re´ali-
sation. La loi de re´partition fG est suppose´e eˆtre une gaussienne d’e´cart-type σ
et dont la valeur moyenne de´pend :
1. d’un facteur de pathoge´nicite´ d propre a` la souche en cause : certaines
souches sont plus dangereuses que d’autres ;
2. d’un facteur de sensibilite´ g propre a` l’hoˆte : aˆge ou caracte´ristiques ge´-
ne´tiques ;
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Fig. 7.2 – De´termination du stade de gravite´ de la dengue. La densite´ de probabilite´
de la gravite´ de la maladie de´pend d’un facteur de´pendant de la souche
(pathoge´nicite´) et par les caracte´ristiques de l’hoˆte (susceptibilite´ ge´ne´tique,
classe d’aˆge et son histoire immunitaire).
3. de l’histoire immunitaire de l’hoˆte, c’est-a`-dire du caracte`re primaire (n =
1) ou secondaire avec virus he´te´rologue (n = 2) de l’infection.
La formule retenue pour repre´senter la de´pendance de la gravite´ moyenne
en fonction de ces trois parame`tres est :
G¯ = d · n+ g. (7.1)
Alors, la variable ale´atoire G a pour loi :








La figure 7.2 illustre les de´calages induits par ce mode`le dans les proportions
des diffe´rents stades cliniques.
7.3.2 E´pide´mies successives a` Cuba
Des e´tudes se´ro-e´pide´miologiques ont e´te´ mene´es a posteriori des e´pide´mies
de dengue successives a` Cuba de 1977, 1981 et 1997 [140, 144, 145]. Elles ont
donne´ des estimations des proportions des diffe´rentes formes de dengue cause´es
par le meˆme virus, en premie`re et seconde infection et selon les classes d’aˆge et
d’ethnie (noirs, blancs, me´tis).
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A DF DHF-DSS DHF W/B
1977 1e inf. 89% (89,1%) 11% (10,9%) 0% (0%)
1981 1e inf. 100% (96,7% + 3,3 %) 0% (0%)
1981 2e inf. 97,8% (0% + 97,2%) 2,2% (2,8%) 3 (2,9)
1997 1e inf. 97% (96,4%) 5% (5,6%) 0,015% (0%)
1997 2e inf. 0% (0%) 95,5% (95,5%) 4,5% (4,5%)
Tab. 7.2 – Distribution des diffe´rentes formes de dengue mesure´es et simule´es (entre
parenthe`ses). A, DF, DHF/DSS : proportion des formes asymptomatiques,
fie`vre, fie`vre he´morragique, et syndrome de choc parmi les personnes se´ro-
positives. DHF W/B : rapport des proportion de DHF pour les personnes
blanches et noires.
Parame`tre Valeur
ecart-type de la loi σ 0,5
Susceptibilite´ ge´ne´tique des adultes noirs g1 0,8
– – des adultes blancs g2 1,0
– – des adultes me´tis g3 0,85
– – des jeunes noirs g4 0,9
– – des jeunes blancs g5 1,1
– – des jeunes me´tis g6 1
pathoge´nicite´ de la souche 1 d1 1,02
pathoge´nicite´ de la souche 2 d2 0,73
pathoge´nicite´ de la souche 3 d3 0,75
de´calage duˆ aux infections secondaires n 3,4
Tab. 7.3 – Parame`tres pour la simulation de la distribution de la gravite´ de la maladie
pour les e´pide´mies successives a` Cuba.
La pre´valence est a` peu pre`s identique parmi ces classes : c’est la distribution
des diffe´rents stades de la maladie qui diffe`re. En particulier, les personnes
noires et les me´tisses ont plus souvent des formes asymptomatiques que les
personnes blanches [145]. A l’inverse, les jeunes ont plus tendance a` eˆtre atteints
de formes graves [142]. Les donne´es disponibles sont re´sume´es dans la table 7.2.
Les parame`tres de la table 7.3 donnent les chiffres entre parenthe`se de la table
7.2, qui sont tre`s proches des chiffres re´els.
Bien entendu, la correspondance de ces chiffres ne vaut pas preuve de la
validite´ de l’approche pre´sente´e. En effet, le nombre de parame`tres est grand
par rapport au nombre de variables libres a` comparer (11 contre 9). Pour une
validation rigoureuse du mode`le, il faudrait tester sur un grand nombre d’e´tudes
se´ro-e´pide´miologiques. Ces e´tudes sont peu nombreuses et, bien souvent ne de´-
taillent pas, comme dans les cas de Cuba, les classes a` risque.
Le mode`le de gravite´ de la maladie a donc essentiellement une fonction des-
criptive : il synthe´tise en un mode`le minimal les connaissances et hypothe`ses
sur le sujet. Un travail inte´ressant serait d’essayer de quantifier le de´calage en
gravite´ du aux infections secondaires avec un virus he´te´rologue. Actuellement,
l’existence de ce de´calage est tre`s discute´ et il semble que les travaux de labo-
ratoire ne suffisent pas pour mettre un terme a` la pole´mique. Le parame´trage
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du mode`le avec une grande quantite´ de donne´es se´ro-e´pide´miologiques permet-
trait de tester l’hypothe`se d’un de´calage nul et d’apporter une re´ponse a` cette
question en suspens.
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Chapitre 8
Mode`le de la propagation d’une
e´pide´mie de dengue
Comment repre´senter la dynamique d’une e´pide´mie dans une population ?
Avant de prendre en compte la structuration de la population, il faut voir
comment les approches classiques s’appliquent au cas de la dengue, ce qu’elles
ge´ne`rent comme connaissances et pourquoi elles sont ne´anmoins insuffisantes.
8.1 Approche classique de la mode´lisation en e´pide´-
miologie
Ce paragraphe re´sume les principales caracte´ristiques de l’approche clas-
sique en e´pide´miologie, principalement axe´e sur la de´termination du taux de
reproduction de base R0 [119] : le nombre moyen d’individus potentiellement
infecte´s par un malade (qui deviendraient infecte´s s’ils e´taient susceptibles au
de´part). Le nombre moyen de personnes re´ellement infecte´es par un malade est
e´gal au produit du coefficient R0 par la proportion d’individus susceptibles dans
la population.
8.1.1 Mode`les SIR
Hypothe`ses. Deux hypothe`ses sont centrales dans l’approche classique de la
mode´lisation en e´pide´miologie. D’abord, il y a l’hypothe`se que tout individu
se comporte de la meˆme fac¸on quel que soit sont e´tat de sante´ (homoge´ne´ite´
de la population). Ensuite, on suppose que les contacts entre n’importe quelle
paire d’individus sont inde´pendants des autres paires (me´lange de la population,
independant mixing).
Le mode`le SIR conside`re le cas le plus simple : un individu susceptible (S)
peut eˆtre infecte´ directement par un individu malade (I, infectieux). Il peut alors
transmettre a` son tour la maladie avant d’en gue´rir et d’y devenir re´sistant (R).
Ce mode`le peut eˆtre imple´mente´ en adoptant diffe´rents points de vue.
Approche individu-centre´e. La premie`re approche consiste a` conside´rer le
devenir de chaque individu en relation avec le reste de la population. Chaque
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individu peut eˆtre soit susceptible (e´tat S), infectieux (e´tat I), ou retire´ du
syste`me (immunise´s, ou mort, e´tat R). Les lois sont :
1. Si un individu susceptible est en contact avec un individu infectieux, il
devient a` son tour infectieux.
2. Un individu infectieux devient, apre`s une certaine pe´riode, immunise´.
Diffe´rentes modalite´s peuvent eˆtre choisies.
1. Dans le mode`le de Reed Frost, la dure´e de l’infection est de 1 pas de temps
et la probabilite´ que pendant ce pas de temps, un individu susceptible a
une probabilite´ 1− q d’eˆtre infecte´ par chaque infectieux.
2. Dans le mode`le d’e´pide´mie ge´ne´ral [119], le temps est continu. Un indi-
vidu infecte´ a` une probabilite´ µ par unite´ de temps de quitter la pe´riode
d’infection (la pe´riode d’infection est une variable ale´atoire a` distribution
exponentielle). Pendant qu’il est infectieux, il contacte n’importe quel in-
dividu susceptible aux temps de´termine´s par des processus (inde´pendants)
de Poisson de parame`tre βN , ou` N est l’effectif de la population.
3. Le mode`le d’e´pide´mie collectif (collective epidemic model) [160] est plus
ge´ne´ral : la dure´e d’infection est une variable ale´atoire D et le nombre d’in-
dividus susceptibles qu’il contacte pendant cette pe´riode est une variable
ale´atoire R.
Approche agre´ge´e stochastique. Les mode`les agre´ge´s (ou compartimen-
taux), au lieu de s’inte´resser au devenir de chaque individu, donne les loi d’e´vo-
lution des effectifs de chaque classe (S, I, R). On les appelle aussi mode`les
compartimentaux.
La plupart des mode`les sont re´ductibles a` une chaˆıne de Markov sur les
nombres de susceptibles et d’infectieux (le nombres de re´fractaires est contraint
par la conservation du nombre de personnes total). La loi d’e´volution est donne´e
alors par la liste de probabilite´s :
Pr
{
St+1 = s′, It+1 = i′|St = s, It = i
}
. (8.1)
Le mode`le de Reed Frost s’exprime alors par :







1− qi)j . (8.2)
Celui de l’e´pide´mie ge´ne´rale s’exprime, en temps continu :
Pr {St+dt = s− 1, It+dt = i+ 1|St = s, It = i} = β
N
sidt+ o (dt)
Pr {St+dt = s, It+dt = i− 1|St = s, It = i} = µdt+ o (dt) .
Approche agre´ge´e de´terministe. Lorsque les effectifs de chaque classe sont
grands, les lois d’e´volution stochastiques peuvent eˆtre approxime´es en utilisant
le the´ore`me limite central par des e´quations diffe´rentielles sur les diffe´rents ef-
fectifs. Anderson et May [119] proposent une revue exhaustive de ce type de
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mode`les, tre`s utilise´ dans la mode´lisation e´pide´miologique. Le mode`le d’e´pide´-












8.1.2 Extension des mode`les SIR
Des hypothe`ses supple´mentaires peuvent eˆtre ensuite ajoute´es sous re´-
serve qu’elles respectent les hypothe`ses d’homoge´ne´ite´ de la population et des
contacts. Chaque fois, on repartira du mode`le d’e´pide´mie ge´ne´rale dans sa forme
agre´ge´e de´terministe du syste`me (8.3), sachant qu’il est e´videmment possible
de combiner les diffe´rentes hypothe`ses supple´mentaires ou de les inclure dans
les autres formulations du mode`le.
Roˆle de la de´mographie. Le mode`le d’e´pide´mie ge´ne´rale suppose que la
population reste constante au cours du temps. Les processus de´mographiques
(naissance et mort naturelle) peuvent eˆtre pris en compte. Pour les mode`les
agre´ge´s stochastiques, cela me`ne a` l’inclusion dans le syste`me (8.3) :
ds
dt








si− (δ + µ) i, (8.4b)
ou` f est la fonction repre´sentant le taux de croissance de la population (en
supposant que tout le monde naˆıt sain) et δ est le taux de mortalite´ de base (en
dehors des effets de la maladie).
Mode`le SEIR. Il est e´galement possible de prendre en compte un stade inter-
me´diaire entre susceptible et infectieux (mode`les SEIR). Lorsque un individu
susceptible est contacte´ par un individu infectieux, il entre dans une pe´riode
d’incubation (e´tat E) au terme de laquelle il devient infectieux. Le syste`me














= γe− µi (8.5c)
si l’on suppose que le temps d’incubation suit e´galement une distribution expo-
nentielle de parame`tre γ.
154 Chapitre 8. Mode`le de la propagation d’une e´pide´mie de dengue
Mode`le Valeur de R0
SIR ou SEIR βµ






µ exp (−µL) (II)













exp [− (γ + µ)L] (II)
S(E)IR avec vecteur NvNh
ββ′
µhµv
















exp (−δhτh − δvτv) (B)
Tab. 8.1 – Taux de reproduction de base R0 pour diffe´rents type de mode`les e´pide´mio-
logiques [119]. I : distribution exponentielle des temps de vie de parame`tre
δ (comme dans les mode`les pre´sente´s). II : temps de vie fixe de dure´e L.
(A) : distribution exponentielle des temps de vie (parame`tres δh pour les
hoˆtes, δv pour les vecteurs) et des temps d’incubation (parame`tres γh et
γv). (B) : distribution exponentielle des temps de vie et temps d’incubation
fixe (τh pour les hoˆtes, τv pour les vecteurs).
Maladies a` vecteurs. Les maladies vectorielles, comme la dengue, font in-
tervenir deux populations : les transmissions ne se font pas directement d’hoˆte a`
hoˆte comme pre´ce´demment mais via un vecteur. L’hypothe`se de me´lange homo-
ge`ne revient a` conside´rer que les deux populations sont parfaitement me´lange´es :
chaque hoˆte est e´quivalent du point de vue des vecteurs et vice versa. En no-
tant xh les grandeurs associe´es aux hoˆtes et xv celles associe´es aux vecteurs, le























svih − µviv (8.6d)
ou` β est le taux de contact entre les hoˆtes sains et les vecteurs infectieux et β′
celui entre les hoˆtes infectieux et les vecteurs sains.
Taux de reproduction de base. La de´termination du taux de reproduc-
tion de base R0 est centrale dans l’approche classique. Le tableau 8.1 donne la
valeur de R0 dans les diffe´rents cas des paragraphes pre´ce´dents en fonction des
parame`tres.
8.1.3 Les mode`les existants de la dynamique d’une e´pide´mie de
dengue
Les mode`les existants de la propagation d’une e´pide´mie de dengue sont
diffe´rents, dans leur approche comme dans leurs objectifs. Ne´anmoins, deux
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hypothe`ses fortes leur sont communes. La premie`re concerne l’homoge´ne´ite´ des
deux populations et des contacts entre elles : ces mode`les sont classiques (au
sens du paragraphe 8.1). La seconde suppose l’arrive´e d’un virus au de´but de
simulation sur une population vierge. Ainsi, les infections successives ne sont
pas prises en compte.
Mode`les agre´ge´s de´terministes. La premie`re application du formalisme
compartimental a` la dengue semble avoir e´te´ faite par Newton et Reiter [156].
Dans leur e´tude, ils conside`rent deux syste`mes d’e´quations diffe´rentiels, le pre-
mier pour les hoˆtes (les hommes) et le second pour les vecteurs (les moustiques).
Chaque syste`me mode´lise les processus de´mographiques (naissance, mort) et
immunologiques de chaque population. Les deux syste`mes sont couple´s line´aire-
ment. D’autres mode`les [128–131, 154] ont e´te´ de´veloppe´s dans le meˆme cadre,
meˆme s’ils varient dans leur de´tail (voir tableau 8.2).
Mode`le individu-centre´. Un mode`le a e´te´ de´veloppe´ dans un autre cadre,
celui de Focks et coll. [133–135]. Il s’agit encore de deux mode`les couple´s, pour
les hoˆtes et les vecteurs. Le mode`le de dynamique de la population des vec-
teurs Aedes aegypti est le plus de´taille´. Les  traits d’histoire de vie  (stades
de de´veloppement) de chaque moustique sont repre´sente´s de fac¸on tre`s de´-
taille´e [134, 135], en prenant en compte de nombreux parame`tres, a` la fois
entomologiques et environnementaux (conditions d’hygie`ne, climat). Le module
repre´sentant l’hoˆte humain est e´galement individu-centre´ [133], mais beaucoup
plus simple : il ne prend en compte que les statuts immunitaires classiques :
susceptible, infecte´, infectieux, re´sistant.
Mode`les non dynamiques. En plus des mode`les pre´ce´dents, il convient de
citer le mode`le de Ferguson et coll. [132], bien qu’il ne soit pas un mode`le
du de´roulement d’une e´pide´mie mais plutoˆt de l’e´volution des caracte´ristiques
immunologiques d’un population ou` diffe´rentes souches de dengue sont ende´-
miques.
8.2 Mode`le 0-D de la propagation d’une e´pide´mie de
dengue
Le mode`le de base (mode`le 0-D) de la dynamique de la dengue est un mode`le
en temps discret avec les hypothe`ses d’homoge´ne´ite´ de la population et des
contacts. Le sche´ma du mode`le est repre´sente´ par la figure 8.1 et les parame`tres
sont repris dans la table 8.3
8.2.1 Vecteurs
Cycle gonotrophique et cycle viral. La partie du mode`le concernant les
vecteurs consiste plus a` mode´liser les piquˆres de ces moustiques que la dyna-
mique de la population elle-meˆme. Les mode`les classiques repre´sentent cette
population par des mode`les SEI. Ils ne´gligent en le faisant deux parame`tres
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Mode`le Hoˆtes Vecteurs Objectif
Newton & Reiter [156]
SEIR
SEI Effet de l’utilisation
d’insecticides pendant




Esteva & Vargas [128, 129]
SIR
SI
Evaluation du R0Esteva & Vargas [130] SI1EI2




SI Etude de la compe´tition et de lacoexistence de deux souches






Recherche du meilleur mode`le
d’interaction des souches (com-
paraison avec des donne´es de se-
roprevalence)
Focks et al. [133] IC IC Effet du controˆle vectoriel
Tab. 8.2 – Caracte´ristiques des mode`les dynamiques de dengue existants. La plupart
utilisent des mode`les compartimentaux, de´crivant l’e´volution temporelle des
effectifs des classes relatives a` leur e´tat de sante´ : S (sain), E (incubant), I
(infectieux), R (immunise´). Le dernier mode`le utilise des mode`les individu-
centre´s pour les hoˆtes comme pour les vecteurs.
Fig. 8.1 – Sche´ma re´capitulatif du mode`le de base de la dengue. L’hypothe`se d’homo-
ge´ne´ite´ des contacts correspond au fait que chaque individu d’une population
est e´quivalent pour l’autre population.
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Acteur Parame`tre Notation (a) (b) (c)









probabilite´ de mourir pm – 0 0
taux de contact avec les vecteurs
infectieux cv→h 0,4–0,9 0,1–0,9 0,8
susceptibilite´ environnementale γ – – 1
Vecteur nombre par hoˆte k 0,3–3 1–10 30∗
dure´e de l’EIP tEIP 7–12 4–9 6
survie quotidienne s 0,7–0,96 0,1–0,9 0,8
proportion de transmission verti-
cale v – 0 0
taux de contact avec les hoˆtes vi-
re´miques ch→v 0,4–0,9 0,1–0,9 0,9
Tab. 8.3 – Parame`tres du mode`le DENGUE avec leur notation. (a) plages de valeurs
selon la litte´rature [151], (b) plages de valeurs utilise´es pour l’e´tude de
sensibilite´, (c) valeurs utilise´es pour la simulation de l’e´pide´mie de l’Ile de
Paˆques (∗ pour les maisons infeste´es, 0 sinon).
importants : le fait que seules les femelles piquent et qu’elles ne piquent pas
n’importe quand mais selon un cycle pre´cis, le cycle gonotrophique ou cycle
d’ovulation. En effet, les repas sanguins servent a` permettre la maturation des
œufs des femelles. L’intervalle entre deux repas sanguins comprend la digestion
du sang, la maturation des œufs, la recherche d’un lieu de ponte, la ponte puis
la recherche d’un hoˆte pour le nouveau repas.
Si l’un des repas sanguins est pris sur un hoˆte infectieux, le virus inge´re´ peut
passer des glandes salivaires au syste`me digestif d’ou` il peut alors eˆtre inocule´ a`
un hoˆte lors d’un prochain repas. Le temps d’incubation est le temps mis pour
ce passage. C’est la concomitance de ces deux cycles qui de´termine le taux de
piquˆres.
Des individus a` une population. La solution la plus imme´diate serait de
conside´rer dans le mode`le de dengue un mode`le individu-centre´ pour les mous-
tiques. Dans l’optique d’une mode´lisation a` l’e´chelle d’une ville, cette solution
apparaˆıt trop couˆteuse en temps de calcul. Dans quelle mesure est-il possible de
re´duire la population de moustiques re´elle, avec ses cycles d’ovulation, a` une po-
pulation de vecteurs SEI e´quivalente ? La comparaison des sorties d’un mode`le
individu-centre´ (IC) simple et du mode`le SEI permet de donner une premie`re
ide´e de la re´ponse.
Le pas de temps du mode`le IC est l’heure. Chaque individu a d’abord une
probabilite´ horaire de mourir. Il est alors remplace´ par un individu jeune, assu-
rant un effectif constant. Apre`s la phase de jeunesse (dure´e fixe Tj), le moustique
entre dans la phase de recherche, avec une probabilite´ horaire pr de trouver une
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hoˆte a` piquer. Lorsque il le trouve, si le moustique est sain et l’hoˆte infectieux,
le moustique a une probabilite´ pinf d’entrer dans la phase d’incubation de du-
re´e fixe tEIP . Une fois le repas sanguin pris, le moustique entre dans la phase
gravide (dure´e fixe Tgr) puis retourne dans la phase de recherche. La sortie du
mode`le est le nombre de piquˆres infectieuses par jour.
Ce mode`le pourrait eˆtre couple´ a` un mode`le de la dengue chez l’homme.
Pour simplifier, que la proportion d’hoˆtes infectieux est suppose´e fixe.
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− βIs (t) (8.7a)
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. (8.7c)
En conside´rant I fixe, le nombre de piquˆres infectieuses γi converge vers une
























La figure 8.2 montre la compatibilite´ des sorties du mode`le IC avec la forme de
l’e´quation (8.8).
Les parame`tres temporels (dure´e de vie L et temps d’incubation tEIP )
doivent eˆtre identiques dans les deux mode`les pour assurer l’identite´ des dy-
namiques. Il est donc possible d’e´valuer les parame`tres γK et β en inversant les










Du point de vue statique, il est donc possible de trouver une population de
vecteurs SEI e´quivalente a` la population re´elle de moustiques avec ses cycles
d’ovulation. Du point de vue dynamique, le mode`le individu-centre´ n’est pas
assez e´labore´ pour pouvoir tirer quelque conclusion sur la capacite´ du syste`me
(8.7) a` repre´senter la dynamique du mode`le individu-centre´. Etant base´s sur les
meˆmes hypothe`ses (population strictement constante, temps d’incubation fixe,
dure´e de vie et temps entre deux contacts suivant une loi exponentielle), ils ont
ne´cessairement le meˆme comportement dynamique (cela a e´te´ ve´rifie´ mais n’est
pas montre´ ici).
Module vecteur du mode`le dengue Les vecteurs sont donc repre´sente´s par
un mode`le compartimental classique. Les sous-populations sont les moustiques
susceptibles (d’effectif Vs), les infecte´s (Vi) et les infectieux (Vv). La mortalite´
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Fig. 8.2 – Re´gression des variables du mode`le individu centre´ par l’equation (8.8).
m est la meˆme pour tous les stades et le terme de naissance est du type logis-
tique avec une capacite´ de charge proportionnelle au nombre totale d’hoˆtes kH
(chaque hoˆte permet la vie de k vecteurs). Le taux de transmission verticale de
la maladie (naissance de moustiques infectieux directement) est υ. Le taux de





Le nombre de piquˆres par jour est suppose´ proportionnel au nombre de mous-
tiques, ici au nombre de moustiques sains. La proportion de piquˆres sur des
hoˆtes vire´miques est simplement la proportion d’hoˆtes vire´miques dans la po-
pulation. Le produit des deux donne le nombre de piquˆres de moustiques sains
menant a` l’infection. Les moustiques passent un temps de´termine´ (le temps d’in-
cubation) dans le stade infecte´ avant de rejoindre le stade infectieux. Pendant ce
temps tEIP , une proportion (1−m)tEIP de moustiques infecte´s au de´part sont
encore vivants et passent donc dans le dernier compartiment. Les e´quations aux
diffe´rences qui en re´sultent sont :
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∆Vi (t) = −mVi (t) + ch→vHv
H
Vs (t) (8.14)
− (1−m)tEIP ch→vHv (t− tEIP )
H
Vs (t− tEIP ) (8.15)






+ (1−m)tEIP ch→vHv (t− tEIP )
H
Vs (t− tEIP ) (8.17)
8.2.2 Hoˆtes
La population des hoˆtes est repre´sente´e par un mode`le individu-centre´. Le
statut immunitaire de chaque hoˆte e´volue quotidiennement selon le meˆme al-
gorithme. Ce cycle est adapte´ du traditionnel susceptible, infecte´, vire´mique et
les transitions sont stochastiques. La probabilite´ d’infection est calcule´e de la
meˆme manie`re que le taux de passage susceptible infecte´ pour le vecteur : il y a
en moyenne cv→hVv piquˆres et chaque homme a une probabilite´ cv→h VvH d’eˆtre
pique´ par un moustique infectieux. Si l’hoˆte a de´ja` e´te´ confronte´ au moustique,
il reste dans l’e´tat sain. Par contre, si c’est la premie`re fois qu’il est confronte´ a`
ce virus, il passe dans l’e´tat infecte´. Alors, il a une probabilite´ quotidienne pIIP
d’entrer dans la phase de vire´mie, puis une probabilite´ pv de gue´rir.
8.2.3 Re´sultats
Grandeurs caracte´ristiques. La courbe e´pide´miologique (l’e´volution du
nombre de cas au cours du temps) est la caracte´ristique principale de la dy-
namique d’une e´pide´mie. Ne´anmoins, des grandeurs agre´ge´es sont e´galement
utilise´ pour rendre compte de l’importance de l’e´pide´mie (figure 8.3) :
1. la pre´valence finale, c’est-a`-dire la proportion de la population susceptible
finalement atteinte par la maladie ;
2. la hauteur du pic e´pide´mique : le nombre maximal de malades par jour ;
3. le jour du pic : le jour ou` il y a le maximum de malades ;
4. la dure´e de ce pic, de´finie par exemple comme l’intervalle de temps pen-
dant lequel il y a par jour un nombre de malades au moins e´gal a` 10% de
la hauteur du pic ;
5. la dure´e de l’e´pide´mie : l’intervalle de temps entre la de´claration du pre-
mier malade et celle du dernier.
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Fig. 8.3 – Caracte´ristiques d’un pic e´pide´mique utilise´es dans ce chapitre.
Comparaison avec un syste`me SEIR classique. Le choix d’un mode`le
individu-centre´ pour les hoˆtes plutoˆt qu’une formulation en e´quations diffe´ren-
tielles est seulement guide´ par l’objectif d’utiliser ce mode`le dans le cadre de
spatialisation ou` il sera ne´cessaire de traiter des petites populations d’hoˆtes
(voir chapitre suivant). Pour une population homoge`ne suffisamment impor-
tante, la seule diffe´rence entre la formulation en e´quations diffe´rentielles et celle
individu-centre´e est la pre´sence d’un bruit dans la courbe e´pide´miologique des
hoˆtes (figure 8.4).
Contraintes du mode`le. Malgre´ le nombre important de parame`tres, il ap-
paraˆıt que le mode`le est largement contraint. La figure 8.5 repre´sente cette
contrainte. Chaque point correspond a` une des 1000 simulations avec des jeux
de parame`tres diffe´rents, pris dans la plage indique´e dans la table 8.3. Les dif-
fe´rentes caracte´ristiques des courbes e´pide´miologiques apparaissent fortement
corre´le´es.
Quels sont les parame`tres qui sont les plus sensibles, c’est-a`-dire dont la va-
riation provoque´e le plus de changements dans le de´roulement d’une e´pide´mie ?
La premie`re grandeur a` conside´rer est la probabilite´ de de´clenchement d’une
e´pide´mie lors de l’arrive´e d’un individu infectieux. Celle-ci est e´value´e par la
fre´quences des e´pide´mies de´clenche´es avec un jeu de parame`tres donne´s sur 15
essais. La table 8.4 donne les coefficients d’une re´gression line´aire multiple par
rapport aux diffe´rents parame`tres ramene´s a` leur valeur moyenne et classe´s par
ordre de´croissant d’influence. De loin, c’est le taux de survie des moustiques
qui influe le plus sur le de´clenchement ou non d’une e´pide´mie. Ensuite, il y a
deux temps : le temps de vire´mie, c’est-a`-dire le temps pendant lequel un hoˆte
peut contaminer un vecteur, et le temps d’incubation extrinse`que (plus il est
long, plus le vecteur a de chances de disparaˆıtre avant d’entrer dans la phase
infectieuse). Enfin, il y a trois parame`tres lie´s a` la fre´quence des contacts : le
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Fig. 8.4 – Evolution du nombre de vecteurs infectieux (haut) et du nombre d’hoˆtes
de´clarant la maladie (bas) en utilisant un mode`le SEIR pour les deux po-
pulations et une formulation en e´quation diffe´rentielles pour les deux (trait)
et une formulation individu-centre´e pour les hoˆtes (carre´s).
Parame`tre Coefficient Signif.
s −0, 70 < 0, 0001
t−1EIP 0, 21 < 0, 0001
pv −0, 18 < 0, 0001
k 0, 11 < 0, 0001
cv→h 0, 10 < 0, 0001
ch→v 0, 09 < 0, 0001
R2 Signif.
0, 74 < 0, 0001
Tab. 8.4 – Coefficients de la re´gression multiple de la probabilite´ de de´clenchement
d’une e´pide´mie, (e´value´e avec 15 re´pliques pour chacun des 1000 jeux de
parame`tres). Seuls les parame`tres significatifs sont donne´s. Signif. : degre´
de signification.
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Signif. test Param. Coef. Signif. param
Dure´e du pic < 0, 0001
s 177 < 0, 0001
k 0, 80 < 0, 01
Jour du pic < 0, 0001
s 128 < 0, 0001
k 0, 85 < 0, 0001
Hauteur du pic < 0, 0001
s 91, 5 < 0, 0001
k 1, 60 < 0, 0001
tEIP −3, 15 < 0, 0001
ch→v 28, 0 < 0, 0001
cv→h 29, 2 < 0, 0001
Pre´valence < 0, 0001
s 1, 54 < 0, 0001
k 0, 019 < 0, 0001
tEIP −0, 035 < 0, 0001
ch→v 0, 31 < 0, 0001
cv→h 0, 26 < 0, 0001
Tab. 8.5 – Analyse de sensibilite´ des quatre caracte´ristiques de l’e´pide´mie par rapport
aux parame`tres du mode`les. Seuls les parame`tres significatifs sont indique´s.
Signif. test : degre´ de signification du mode`le line´aire. Param. : paramt`re.
Coe´f : coefficient du parame`tre dans la re´gression line´aire. Signif. param.
degre´ de signification du parame`tre.
nombre de moustiques et le taux de contact.
La table 8.5 repre´sente les coefficients de la re´gression line´aire entre les
caracte´ristiques de l’e´pide´mie et les diffe´rents parame`tres. Clairement, la survie
du moustique est encore le parame`tre le plus sensible.
Comparaison avec des donne´es expe´rimentales. En avril 2002 s’est de´-
roule´e sur l’ˆıle de Paˆques la premie`re e´pide´mie de dengue. C’est un cas inte´res-
sant, puisque la population (environ 4000 habitants) est essentiellement regrou-
pe´e dans un village et que les malades ont e´te´ de´nombre´s au jour le jour [117].
La souche responsable e´tait du se´rotype 1 [159] et provenait sans doute de Poly-
ne´sie Franc¸aise. On peut e´valuer le taux d’asymptomatiques entre 30% et 70%
des personnes infecte´es [148]. En conside´rant ces chiffres, on peut e´valuer les
grandeurs caracte´ristiques de l’e´pide´mie de´finie au paragraphe 8.2.3.
Or ces grandeurs sont clairement en dehors du nuage de points repre´sentant
les sorties du mode`les 0-D. Cela signifie qu’il n’est pas possible avec le mode`le
0-D de repre´senter l’e´pide´mie de dengue de l’ˆıle de Paˆques et que meˆme dans
ce cas simple, les hypothe`ses du mode`le sont mises en de´faut.
8.2.4 Conclusion
Le mode`le simple de´crit ci-dessus n’est pas re´aliste. Le simple fait qu’il soit
comple`tement incompatible avec le cas de l’ˆıle de Paˆques vient le rappeler.
Ne´anmoins, les analyses de sensibilite´s des parame`tres donnent des indications
inte´ressantes sur la hie´rarchie des facteurs pouvant provoquer une e´pide´mie
conse´quente. Ce sont les facteurs lie´s aux vecteurs qui apparaissent les plus
significatifs : leur survie d’abord, leur nombre ensuite. Cela est confirme´ par
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Fig. 8.5 – Lien entre les caracte´ristiques des pics e´pide´miques pour 1000 jeux de pa-
rame`tres diffe´rents du mode`le de base. Gauche : relation entre pre´valence
finale et dure´e de l’e´pide´mie. Droite : relation entre jour et hauteur du pic.
Les barres correspondent aux plages de valeurs de ces meˆmes grandeurs e´va-
lue´es pour l’e´pide´mie de dengue sur l’ˆıle de Paˆques au de´but 2002 [117]. Les
points repre´sentent les caracte´ristiques de la courbe mode´lise´e en incluant
l’he´te´roge´ne´ite´ spatiale (voir paragraphe 8.3.3).
l’efficacite´ des mesures de lutte vectorielle avant et pendant la maladie. Mais
c’est e´galement assez inquie´tant, si l’on conside`re les changements climatiques
pre´vus au cours des prochaines de´cennies. Une augmentation de l’humidite´ et
un re´chauffement des zones tropicales impliquerait bien sur une extension de
la zone de pre´sence d’Aedes aegypti mais e´galement une augmentation de la
population et de la dure´e de vie dans les zones ou` il est de´ja` pre´sent. Cela
risque de mener a` une extension ge´ographique de la dengue (confirmant son
e´mergence) mais peut–eˆtre surtout une intensification de son occurrence dans
les zones ou` elle est de´ja` connue.
8.3 Diffusion d’une e´pide´mie dans un re´seau de
contacts
He´te´roge´ne´ite´ des contacts. Depuis longtemps, les mode´lisateurs ont com-
pris que l’hypothe`se d’homoge´ne´ite´ des contacts ne pouvait pas s’appliquer a`
la plupart des cas et re´duisaient les mode`les e´pide´miologiques a` leur fonction
descriptive. Si l’on veut aller plus loin, il faut prendre en compte l’he´te´roge´ne´ite´
des la population, la structure de ses contacts. De plus, les facteurs de risques
environnementaux peuvent varier fortement sur de faibles distances [164, 165].
Dans le cas particulier de la dengue, des e´tudes a` l’e´chelle de la ville ont montre´
d’importantes he´te´roge´ne´ite´s des conditions d’hygie`ne et, par conse´quent, de
la densite´ de moustiques [117] et de se´ropre´valence [120]. La structure d’une
population (des contacts entre les individus de cette population) peut avoir
une influence importante sur la propagation d’une e´pide´mie. La premie`re struc-
ture qui vient a` l’esprit est la structure ge´ographique : villages, quartiers, etc.
Ensuite, il y a la structure sociale : famille, amis, travail, etc.
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8.3.1 Incorporation de l’he´te´roge´ne´ite´ dans les mode`les com-
partimentaux
Mode`les compartimentaux de l’he´te´roge´ne´ite´. La me´thode d’abord em-
ploye´e pour mode´liser la propagation d’une e´pide´mie dans une population struc-
ture´e spatialement ou socialement a consiste´ a` tenter d’incorporer cette he´te´ro-
ge´ne´ite´ dans les mode`les compartimentaux classiques [121]. Les mode`les agre´ge´s
classiques sont le fruit d’une simplification de la re´alite´ : la propagation d’une
maladie n’est pas influence´e par la structure des contacts entre les individus.
Les raffinements de ces mode`les essaient de corriger cette sur-simplification.
En premier lieu, cela a consiste´ a` diviser la population he´te´roge`ne en sous-
populations homoge`nes [152]. Les taux de contacts entre les groupes sont de´finis
spe´cifiquement. Ces sous-populations peuvent eˆtre soit des groupes sociologiques
ou peuvent correspondre a` des lieux particuliers (villes, villages, etc.).
Les mode`les ou` l’espace est spe´cifiquement de´crit. Les mode`les de re´seau (lat-
tice models) conside`rent un espace re´gulie`rement pave´. A l’inte´rieur de chaque
pave´, les contacts sont suppose´s homoge`nes et des taux de contacts sont de´finis
entre pave´s voisins. En faisant tendre la taille du pave´ vers 0, on obtient une
description continue de l’espace. On suit alors les densite´s locales de chaque
stade et les contacts sont ge´re´s comme des processus de diffusion [163].
Re´seau de contacts. Re´cemment, on a conside´re´ qu’un grande partie des
maladies humaines se propageaient dans un re´seau : tout le monde n’est pas en
contact avec tout le monde, mais il existe un re´seau de contacts de´finissant les
relations entre les personnes [136, 149]. La nature et les proprie´te´s de ce re´seau
de´terminent la possibilite´ d’extension d’une e´pide´mie (la propagation initiale)
comme sa dynamique a` long terme [139, 155, 157].
Une me´thode alternative a` la  de´-simplification  des mode`les agre´ge´s clas-
siques consiste donc a` de´crire ce re´seau de contacts et y faire se propager l’e´pide´-
mie. Il n’est e´videmment pas possible de de´crire les contacts entre les individus
d’une population dans toute leur complexite´. Il faut les conside´rer de fac¸on
statistique et c’est de´ja` une simplification importante.
De´crire le re´seau de contacts, c’est e´crire la probabilite´ par unite´ de temps
d’un contact a` risque entre chaque couple de deux individus. La notion de
contact a` risque de´pend du type de maladie conside´re´e : simple conversation
pour les maladies a` transmission ae´riennes (coqueluche, grippe), rapport sexuel
pour les MST (maladies sexuellement transmissibles), exposition au meˆme vec-
teur, etc. Ce re´seau de contacts doit eˆtre de´fini en dehors de la maladie elle-
meˆme : c’est l’espace dans lequel va se de´rouler l’e´pide´mie.
Concernant la transmission de l’agent infectieux, deux caracte´ristiques sont
a` prendre en compte : la dure´e de la phase infectieuse et le taux de transmission
de l’agent lors de contacts a` risque.
Cela ressemble beaucoup au mode`le de propagation de feu de´crit dans le
chapitre 3. Dans ce dernier, les individus sont les cellules de l’espace discre´tise´.
La structure du re´seau de contact est simple (figure 8.6.a : une cellule est en
contact permanent seulement avec chacune de ses quatre voisines. Le temps de
re´manence du feu suit une loi binomiale de parame`tre p : a` chaque unite´ de
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temps, la cellule a une probabilite´ p de quitter la  phase infectieuse . Le taux
de transmission, c’est a` dire la probabilite´ d’activer un contact, est e´gal a` q.
(a) Propagation de feu






Fig. 8.6 – Repre´sentation du re´seau de contact (a) pour le mode`le de propagation de
feu du chapitre 3 : les  individus  (cellules, repre´sente´s par des ronds gris)
sont dispose´es en re´seau carre´ et chacun est en contact permanent avec ses
plus proches voisins ; (b) pour le mode`le ge´ne´ral de propagation d’e´pide´mie :
les individus entrent en contact avec chacun des autres avec une probabilite´
donne´e par la de´finition du re´seau ; (c) a` un autre moment, les liens ont
change´ : il s’agit d’une autre configuration, d’une autre re´alisation de la
de´finition probabilite´ du re´seau.
Dans le cas ge´ne´ral, deux caracte´ristiques diffe`rent. D’abord, les contacts
peuvent se lier entre n’importe quel couple d’individus. Il n’y a donc plus d’or-
ganisation de l’espace en re´seau carre´. Ensuite, les contacts ne sont pas perma-
nents : a` chaque pas de temps les liens changent (figure 8.6.b et c). A chaque
pas de temps, on tire une autre re´alisation du re´seau, qui garde ses proprie´te´s
statistiques.
Graphes ale´atoires. Un graphe ale´atoire est la repre´sentation mathe´matique
d’un re´seau de contacts. Il est de´fini par la donne´e de deux ensembles G =
(P,E). P est l’ensemble des N individus du syste`mes (ou nœuds, ou points)
et E est l’ensemble des liens (ou lignes, ou contacts) qui relient deux e´le´ments
de P . La the´orie des graphes ale´atoires a e´te´ impulse´e par Erdo¨s et Renyi au
tournant des anne´es 1960.
De´finir un re´seau de contact, c’est conside´rer E comme une variable ale´atoire
et en donner la loi de distribution. A chaque pas de temps, le graphe change :
il est une re´alisation particulie`re du graphe de´fini de fac¸on probabiliste.
Etude heuristique. Le cadre de´fini plus haut entre dans la cate´gorie des
mode`les de percolation : un lien est ferme´ entre deux individus s’il s’e´tablit
un contact infectieux entre eux pendant que l’un est dans la phase infectieuse.
La particularite´ re´side dans le fait que le re´seau, c’est-a`-dire les liens entre les
individus, change a` chaque pas de temps.
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Comme pour tous les mode`les de percolation il existe un seuil de connectivite´
qui se´pare la possibilite´ de contagion a` un grand nombre d’individus (de l’ordre
de grandeur du nombre d’individus susceptibles). Ce seuil se´pare une re´gion
e´pide´mique et d’extinction. Plus on est loin du seuil, plus les  routes  entre
deux individus sont redondantes et donc plus les distances entre deux individus
sont courtes. Donc, plus on est loin du seuil, plus le nombre d’individus atteint
est grand et plus l’e´pide´mie est courte. Suffisamment loin du seuil, on retombe
sur les hypothe`ses de me´lange homoge`ne de la population.
C’est lorsque on est proche du seuil que les effets de la structure des contacts
entre individus peuvent se faire le plus sentir.
8.3.2 Re´seaux statiques de contacts classiques
Re´seaux statiques de contacts. Les caracte´ristiques statiques de l’e´pide´-
mie sont celles auxquelles on s’inte´resse d’abord. C’est par exemple la probabi-
lite´ qu’un agent me`ne a` une e´pide´mie, c’est-a`-dire a` ce que le nombre d’individus
contamine´s soit de l’ordre de grandeur du nombre d’individus susceptibles. Ce
peut eˆtre e´galement le nombre moyen d’individus touche´s.
Comme pour le mode`le de feu, il est alors possible de conside´rer un re´seau
statique de contacts pour ces proble`mes. Plutoˆt que la probabilite´ par unite´ de
temps d’e´tablir un contact a` risque entre deux individus, il convient de regarder
la probabilite´ d’e´tablir un contact au cours de la phase infectieuse.
La dynamique sur ces re´seaux statiques n’est donc pas un mode`le de la
dynamique de l’e´pide´mie mais plutoˆt une me´thode de re´solution dynamique du
proble`me statique.
Me´lange homoge`ne : graphe ale´atoire de Erdo¨s-Renyi. Le premier ar-
ticle d’Erdo¨s et Renyi [127] de´finit ce qui est appele´ aujourd’hui le graphe ale´a-
toire d’Erdo¨s et Renyi (Erdo¨s-Renyi random graph). Dans le cadre du mode`le
e´pide´mique, il peut eˆtre de´crit ainsi. Tous les individus sont e´quivalents et cha-
cun est en contact avec tous les autres. La probabilite´ d’e´tablir un lien entre
deux quelconques d’entre eux est identique et e´gale a` la probabilite´ p d’e´ta-
blir un contact au cours de la phase infectieuse. C’est une repre´sentation de
l’hypothe`se d’homoge´ne´ite´ des contacts.
La percolation dans un graphe d’Erdo¨s-Renyi est une percolation dans un
espace a` I dimensions. De`s que I est supe´rieur a` la dimension critique (dc = 6),





En dessous de cette valeur, il y a beaucoup de petits agre´gats (leur nombre est
de l’ordre de I − n). Au-dessus de la valeur critique, le graphe est domine´ par
un amas ge´ant, dont l’effectif est de l’ordre du nombre total d’individus I.
Mode`le de petit monde. Les mode`les de petit monde (small world) ont e´te´
mis en place pour repre´senter a` la fois le fait qu’il y a une tendance a` l’agre´gation
locale des contacts (on se rencontre plus entre voisins, etc.) et des possibilite´s
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de contacts a` longue distance, avec des fre´quences plus faibles. Ces mode`les
sont baˆtis sur le meˆme principe meˆme s’ils peuvent diffe´rer dans leur de´tail. On
a une collection de I individus, chacun lie´ a` ses voisins (selon la de´finition du
voisinage adopte´). Ensuite, la cre´ation de liens a` longue distance peut se faire
de diffe´rentes fac¸ons. La plus simple correspond au mode`le de Watts-Strogatz :
chaque lien de voisinage est supprime´ avec une probabilite´ p et replace´ entre
deux noeuds choisis au hasard. Ainsi, pour p = 1, on retombe sur le graphe
ale´atoire d’Erdo¨s-Re´nyi [122, 150].
 Scale-free networks . Dans les deux re´seaux pre´ce´demment de´crits, la
probabilite´ qu’un noeud soit lie´ a` k autres noeuds (k est le degre´ du nœud)
de´croˆıt exponentiellement pour les grandes valeurs de k. Or, dans beaucoup de
re´seaux re´els, la distribution des degre´s de´croˆıt en loi de puissance. C’est ce que
repre´sentent les scale-free networks [158]. Le nombre k de contacts de chaque
individu est une variable ale´atoire de loi de´termine´e (loi de puissance, etc.). Les
k contacts de l’individu sont choisis au hasard dans toute la population. Il n’y
a donc pas, au contraire des mode`les de petit monde, d’agre´gation locale.
8.3.3 Propagation de la dengue dans le re´seau
Emergence d’un re´seau de contact Le contact a` risque entre deux indi-
vidus est assure´ par la piquˆre d’un moustique. Plutoˆt que d’essayer de de´finir
directement des probabilite´s de contact, le re´seau de contacts e´merge du com-
portement des agents du mode`les : hoˆtes, vecteurs, virus. L’e´mergence de re´-
seaux a` partir d’interaction e´le´mentaires a par exemple e´te´ e´tudie´e par Davidsen
et coll. [126].
Le mode`le repre´sente la propagation de l’e´pide´mie a` l’e´chelle d’un village
ou d’un quartier. L’espace est se´pare´ en deux niveaux hie´rarchiques. Le niveau
le plus petit correspond a` une maisonne´e. Les vecteurs conside´re´s sont les seuls
Aedes aegypti, dont on conside`re que leur territoire se limite a` une maisonne´e.
L’hypothe`se de me´lange homoge`ne des populations est suppose´e vraie a` l’inte´-
rieur de chaque maison.
Le deuxie`me niveau est l’espace de simulation entier : village, quartier. Les
contacts dans ce niveau s’effectuent par le mouvement des hoˆtes d’une maison a`
une autre ou` ils peuvent se faire piquer. La probabilite´ quotidienne pi de passage
d’une maison a` une autre pour chaque hoˆte quantifie le degre´ d’he´te´roge´ne´ite´.
Simulations. Deux types de simulations ont e´te´ effectue´es. Les premie`res
conside`rent l’impact du changement de la densite´ de vecteurs sous l’hypothe`se
d’homoge´ne´ite´ des contacts entre les deux populations. C’est finalement le meˆme
principe que celui de´crit au chapitre 8, mais aborde´ avec un point de vue diffe´-
rent. Du point de vue statique, deux grandeurs sont inte´ressantes ici : la taille
moyenne de l’amas (la pre´valence de l’e´pide´mie) et la longueur du chemin moyen
(le nombre moyen de liens qui se´parent deux noeuds au hasard).
Dans le deuxie`me type de simulation, l’impact de la nature du re´seau sur
la circulation de la dengue est e´value´ en fonction de la possibilite´ d’e´tablir des
contacts entre les maisons.
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Effet de la densite´ de moustiques. La figure 8.7 repre´sente la dure´e de
l’e´pide´mie et la pre´valence pour le syste`me homoge`ne avec diffe´rentes valeurs du
nombre de vecteurs par hoˆte. On a une transition qui s’apparente a` la transition
de la percolation dans un graphe d’ER. A gauche du seuil (ici e´gal a` kc ' 0, 15),
on a une augmentation similaire de la pre´valence (la taille de l’amas moyen)
et de la dure´e de l’e´pide´mie (la distance maximale entre un point donne´ et les
autres points de l’amas), ce qui se traduit par un nombre moyen de malades
par jour faible et constant : il n’y a pas vraiment de pic e´pide´mique, mais une
circulation a` bas bruit pendant plus ou moins longtemps selon la proximite´ du
seuil. De l’autre coˆte´ du seuil, l’augmentation de la pre´valence s’accompagne
d’une diminution de la dure´e de l’e´pide´mie : l’amas grandit et sa compacite´
e´galement. Il y a un pic e´pide´mique et le nombre moyen de malades par jours
pendant l’e´pide´mie croˆıt line´airement avec le logarithme du nombre de vecteurs
par hoˆte.
Cette transition de percolation est compre´hensible. Dans le cas homoge`ne,
chaque hoˆte est potentiellement en contact avec chaque autre. Plus il y a de
vecteurs, plus le nombre de contacts effectivement e´tablis est important. Le
proble`me ainsi pose´ est analogue a` celui de la tole´rance des re´seaux a` l’erreur
dans le cas le plus simple [118]. Sur un re´seau, on supprime une fraction 1− f
des liens, avec des re`gles de´finies. Dans le cas basique, chaque lien existant
est supprime´ avec la meˆme probabilite´. Ici, on a un re´seaux de contacts entre
individus, qui repre´sentent pour chaque individus les contacts qu’il a pu avoir
pendant une pe´riode infectieuse. Une fraction f de ces contacts permettent la
transmission de la maladie.
Effet de la structuration de la population. Ici, on se place dans le cas
he´te´roge`ne et on fait varier le taux de passage d’une maison a` une autre,
c’est-a`-dire le taux de me´lange de la population. La figure 8.8 repre´sente diffe´-
rentes courbes e´pide´miologiques re´sultant de ces changements. Il apparaˆıt que
les changements des valeurs de la probabilite´ de mouvement induit trois types
de changements par rapport au cas ou` cette probabilite´ vaut 1. En diminuant
la probabilite´, on a d’abord des pics similaires, mais avec des phases pre´- et
post-e´pide´miques allonge´es. En diminuant encore, il y a un e´talement de l’e´pi-
de´mie. Enfin, pour les valeurs les plus faibles, l’e´pide´mie est contenue. Lorsque
on repre´sente les meˆmes caracte´ristiques que dans le cas homoge`ne, la premie`re
partie de la courbe est similaire : l’augmentation de la probabilite´ de mouvement
induit une transition de type percolation dans le re´seau de contacts de´fini. La fin
des courbes pre´sente une saturation : pour les valeurs e´leve´es de la probabilite´
de mouvement, la structure de la population en maisons n’a plus d’incidence et
tout se passe comme si on avait des contacts homoge`nes entre hoˆtes et vecteurs.
Illustration : simulation de l’e´pide´mie de l’Ile de Paˆques. La compa-
raison des caracte´ristiques de l’e´pide´mie de l’ˆıle de Paˆques en 2002 et de celles
des e´pide´mies simule´es par le mode`le avec contacts homoge`nes a montre´ que
ce mode`le n’arrivait pas a` repre´senter le de´roulement d’une e´pide´mie, meˆme
dans un cas aussi simple ou` la population, concentre´e en un seul village, e´tait
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Fig. 8.7 – (a) Evolution de la dure´e de l’e´pide´mique (carre´s) et de la pre´valence (ronds)
en fonction du nombre de vecteurs par hoˆtes. (b) Evolution du nombre
moyen de malades par jour en fonction du nombre de vecteurs par hoˆte en
e´chelle log-line´aire (encart : en e´chelle line´aire).
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Fig. 8.8 – Courbes e´pide´miologiques pour diffe´rentes valeurs du taux de contact entre
maisons.
initialement totalement susceptible. Les figures 8.5 (page 164) et 8.10 montrent
a` l’inverse que le mode`le spatialise´ permet de retrouver des caracte´ristiques et
une courbe e´pide´miologiques proches de celles de l’e´pide´mie re´elle.
Pour cela, deux niveaux d’he´te´roge´ne´ite´ ont e´te´ conside´re´s. Le village a e´te´
de´coupe´ en 6 quartiers de 60 maisons de 10 personnes (soit une population totale
de 3600 personnes) ou` les contacts intra-quartiers (pi = 0, 5) sont privile´gie´s par
rapport aux contacts inter-quartiers (pi = 0, 05). Les 5% de maisons infeste´es
[117] sont concentre´es dans un des quartiers et les parame`tres prennent les
valeurs indique´es dans la dernie`re colonne du tableau 8.3 page 157.
Cette courbe est simplement illustrative : d’une part, les valeurs des para-
me`tres utilise´es ne proviennent d’aucune e´tude pre´cise et, d’autre part, d’autres
parame`tres peuvent intervenir. La variabilite´ climatique saisonnie`re pourrait
notamment induire une e´volution des parame`tres au cours de l’e´pide´mie et ex-
pliquer la longue phase pre´-e´pide´mique.
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Fig. 8.9 – (a) Evolution de la dure´e de l’e´pide´mie (carre´s) et de la pre´valence (ronds)
en fonction du taux de me´lange de la population. (b) Evolution de nombre
moyen de malades par jour en fonction du taux de me´lange de la population
en e´chelle log-line´aire (insert : en e´chelle line´aire).
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Fig. 8.10 – Courbe e´pide´miologique de l’Ile de Paˆques en supposant une proportion
d’asymptomatiques de 55% et courbe simule´e en introduisant une he´te´ro-
ge´ne´ite´ des contacts a` deux niveaux.
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Conclusion
Me´thode. Le travail effectue´ sur les me´canismes de la propagation d’une
e´pide´mie urbaine de dengue est plus succinct que celui concernant la dynamique
de l’interface foreˆt-savane. C’est une certaine unite´ des me´thodes employe´es
pour aborder les deux proble`mes, de´rive´es des outils classiques de la physique
statistique, qui justifie la pre´sence de cette partie dans ce me´moire. Ainsi, le
mode`le d’e´pide´mie est de la meˆme classe que le mode`le de propagation de feu du
chapitre 3 et les changements qualitatifs de comportement du syste`me conside´re´
sont des transitions de phase.
Apport du mode`le. Mon travail a consiste´ dans ce programme a e´valuer les
effets des diffe´rents parame`tres non seulement sur les possibilite´s de de´clenche-
ments de l’e´pide´mie mais aussi sur la manie`re dont elle se de´veloppe dans le
temps.
Lorsque les contacts entre les populations d’hoˆtes et de vecteurs sont homo-
ge`nes, le de´clenchement d’une e´pide´mie est influence´ par deux types de facteurs :
1. les facteurs qui jouent sur les taux de contacts entre personnes et mous-
tiques : dure´e de la pe´riode vire´mique, densite´ des vecteurs et probabilite´
de contacts ;
2. les facteurs influenc¸ant l’efficacite´ de ces contacts, la capacite´ des mous-
tiques a` transmettre le virus qu’ils ont inge´re´ : la compe´tition entre la
dure´e de vie des moustiques et le temps d’incubation extrinse`que.
Lorsque les contacts sont he´te´roge`nes et que l’on prend en compte une struc-
ture simple des populations, les possibilite´s de contacts en dehors du voisinage
proche deviennent pre´ponde´rantes pour l’occurrence et le de´roulement de l’e´pi-
de´mie.
Perspectives. Le travail de mode´lisation de la dengue s’inscrit dans le cadre
plus large d’un effort de construction d’un mode`le pre´dictif des risques d’e´pide´-
mies. Il paraˆıt bien modeste compare´ a` l’ambition de de´crire l’e´mergence de la
dengue. Il pose en fait plus de questions aux chercheurs de terrain qu’il ne leur
apporte de re´ponse. Peut-on disposer d’e´tudes se´ro-e´pide´miologiques fouille´es
pour mieux valider le mode`le de gravite´ et e´ventuellement tester les hypothe`ses
sur les facteurs de´terminants : infection secondaire, facteurs ge´ne´tiques, viru-
lence du virus, etc. ? A quelle e´chelle peut-on conside´rer les contacts entre les
populations de vecteurs et d’hoˆtes homoge`nes ? Peut-on disposer de courbes
e´pide´miologiques pre´cises pour essayer de le de´terminer ? Des informations du
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terrain nombreuses et pre´cises sont ne´cessaires pour de´passer le stade descriptif
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lagrangiens de flots turbulents
Le principe de l’approche lagrangienne est d’isoler une  particule  de
fluide et d’en suivre le mouvement au cours du temps. Le fluide est vu comme
une collection de ces particules et, en connaissant leur position et vitesse a`
l’e´tat initial et en les suivant au cours du temps, on de´crit ainsi l’e´volution du
fluide. Cette approche s’oppose a` la vision eule´rienne, qui de´crit l’e´volution des
caracte´ristiques du fluide en un endroit fixe.
Simuler un fluide lagrangien peut passer par suivre un grande quantite´s de
particules lie´es les unes aux autres par des interactions de´finies. Ces simulations
nume´riques totales (DNS pour Direct Numerical Siulations) [5] ne´cessitent des
temps de calcul e´normes.
Une autre approche est de ne regarder qu’une seule particule et de repre´-
senter de fac¸on statistique l’influence du reste du fluide sur cette particule.
A.1 Principaux re´sultats de la turbulence lagran-
gienne
Il n’est pas question ici de donner plus qu’un aperc¸u rapide des principales
caracte´ristiques statistiques des grandeurs lagrangiennes. Les justifications the´o-
riques, comme les de´tails des me´thodes nume´riques ou expe´rimentales sont a`
voir ailleurs.
Vitesse du fluide. En commenc¸ant par la grandeur sans doute la plus im-
me´diate, la vitesse, il apparaˆıt que la vitesse est un processus stationnaire,
c’est-a`-dire les lois de probabilite´ pour chaque instant sont e´gales et que la loi
de probabilite´ conjointe pour deux instants est invariante pour toute translation
dans le temps. De plus la fonction de re´partition de la vitesse est gaussienne
autour d’une valeur moyenne :
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Fig. A.1 – Distribution de probabilite´ des incre´ments de vitesses dans un e´coulement
turbulent (normalise´es a` leur e´cart-type) : pour les intervalles de temps
tre`s courts, la distribution est a des aile tre`s larges et converge vers une
gaussienne lorsque les intervalles de temps augmentent. Tire´ de Mordant [3]
et l’auto-corre´lation de´croˆıt exponentiellement :






Intermittence. Ce n’est en fait pas si simple : les incre´ments de vitesse sont
e´galement stationnaires. A la limite des temps courts, la densite´ de probabilite´
des acce´le´rations lagrangiennes est loin d’eˆtre une gaussienne : les ailes sont tre`s
larges. Par conse´quent les densite´s de probabilite´s des incre´ments de vitesse :








pre´sentent e´galement des ailes larges qui convergent vers une distribution gaus-
sienne lorsque l’incre´ment de temps augmente (pour une faible re´solution tem-








Pour aller encore plus loin, bien qu’il y ait une de´corre´lation rapide de l’acce´le´-
ration, il semble que la de´corre´lation des valeurs absolues de cette acce´le´ration
soit beaucoup plus lente (de´croissance logarithmique) :
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A.2 Mode`les stochastiques lagrangiens
Mode`le stochastique pour la vitesse. Si on s’arreˆte au niveau de descrip-
tion de la vitesse, il suffit de chercher un processus stochastique qui converge
vers une distribution normale avec une corre´lation exponentiellement de´crois-
sante. C’est le processus d’Ornstein-Uhlenbeck :
dx = udt (A.6a)






Mode`le stochastique pour l’acce´le´ration Un mode`le pour reproduire une




2 avec une de´crois-
sance exponentielle de l’auto-corre´lation est le suivant :
dx = udt (A.7a)















Mode`le stochastique pour le taux de dissipation de l’e´nergie. Enfin,
pour reproduire les de´croissances lentes sous-jacentes, un mode`le possible pour
avoir le meˆme comportement est le suivant :
dx = udt (A.8a)





en conside´rant que le taux de dissipation d’e´nergie ε est lui-meˆme une variable
ale´atoire bien particulie`re.
ε = 〈ε〉 exp (χ) (A.9)
ou` χ est une variables ale´atoire gaussienne avec une fonction de corre´lation qui
de´croˆıt logarithmiquement :






Un moyen de re´soudre nume´riquement le syste`me d’e´quations qui en de´coulent
est le MRW (Multifractal Random Walk) de Bacry et coll. [1].
Les re´sultats de ces auteurs montrent que les incre´ments de vitesse ont les
bonnes caracte´ristiques. Le proble`me est que le mode`le en question n’est pas
un mode`le ite´ratif : il n’est pas possible de de´terminer les termes de ε les uns a`
la suite des autres.
Pour la dispersion des graines, le but recherche´ n’e´tant pas d’aboutir re´el-
lement a` une courbe de dispersion mais de tester les limites de la mode´lisation,
le mode`le le plus simple s’est re´ve´le´ suffisant.
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Annexe B
Fichier de donne´s du programme
FORSAT
Le fichier de donne´es du programme FORSAT se pre´sente ainsi (tout est
re´glable sans acce`s au code) :
*************************************************************************
* *







* Conditions initiales *
*************************************************************************
* *
* Emplacement de la carte de vegetation *
carteini
* *
* Emplacement de la carte de fertilite (0 si pas de carte) *
0
* Emplacement de la carte d’altitude (0 si pas de carte) *
0
* *
* Nombre de Lignes Nombre de colonnes *
256 256
* Annee de debut Annee de fin Periode d’enregistrement *
1 800 100
* Algorithme pour le feu (0:percolation,1:propagation) *
1




* Parametres environnementaux *
*************************************************************************
* *
* Facteur climat Facteur Sol *
1 1.95
* Vent (non implemente): force (entre 0 et 1) direction(ss horaire ◦/N) *
0 0
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* Nombre d’annees du cycle *
2
* Nombre de feux moyens par an (en plus de ceux du cycle) *
0.0
* Nombre de feux pour chaque annnee du cycle *




* Parametres numeriques *
*************************************************************************
* *
* Type de voisinage (4:VonNeumann) *
4
* Nombre max de clusters (mettre un grand nombre) *
5000
* Germe pour la generation des nombres aleatoires *
531




* Etats des Pixels *
*************************************************************************
* *
* Nombre d’Etats differents *
4
* Taille des fenetres pour la dissemination~: *
* (diviseur de la taille totale) *
* nb lignes nb col. *
16 16
* *
* Etat apres passage du feu (savane) Proba de mort Couleur de la foret *
1 .005 4
* *
* Description des Etats *
* *
* SAVANE Couleur Transvers ProbBruler NbOrigine Origine *
1 2 1 2 7 4
* PeutIgn Typecd D Pcd1 Pcd2 Typeld Pld1 Pld2 *
0 4 1 .1 0 1 0. 0
* *
* PIONNIERS Couleur Transvers ProbBruler NbOrigine Origine *
2 3 0.5 2 7 4
* PeutIgn Typecd D Pcd1 Pcd2 Typeld Pld1 Pld2 *
0 0 0 0 0. 1 0.2 0.
* *
* FORET JEUNE Couleur Transvers ProbBruler NbOrigine Origine *
3 4 0.1 1 7
* PeutIgn Typecd D Pcd1 Pcd2 Typeld Pld1 Pld2 *
0 4 1 0. 0. 0 0 0.
* *
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* FORET Couleur Transvers ProbBruler NbOrigine Origine *
4 1 .005 1 7
* PeutIgn Typecd D Pcd1 Pcd2 Typeld Pld1 Pld2 *
0 0 0 0.0 0. 1 100 0.
* *
* Couleur~: Numero de l’Etat *
* Transvers~: Etat suivant dans la succession *
* ProbBruler~: Probabilite de bruler *
* NbOrigine~: nombre d’etats qui peuvent disperser des plantules *
* qui permettront la succession *
* Origine~: Liste de ces etats *
* PeutIgn~: Possibilite que le feu parte de cet etat (seulement savane)*
* DISPERSION *
* Typecd~: type de dispersion a courte distance *
* 0,1~: aucune, 0 parametre *
* 2~: gaussienne, 2 parametres *
* Pcd1~: amplitude de la gaussienne *
* Pcd2~: ecart-type de la gaussienne *
* 3~: lineaire, 1 parametre (descend jusqu’a zero) *
* Pcd1~: valeur a l’origine *
* 4~: constante sur un disque, 1 parametre *
* Pcd1~: valeur de la proba *
* D~: dans tous les cas sauf 0, rayon du disque correspondant a la *
* courte distance *
* Typeld~: type de dispersion a longue distance *
* 0~: aucune, 0 parametre *
* 1~: homogene sur tout l’espace 1 parametre *
* Pld1~: valeur de la proba *
* > 1~: par fenetres, memes lois que courte distance *
*************************************************************************
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Annexe C
Evaluation de la densite´ locale
Lorsque on regarde la re´partition des arbres le long d’un transect ou sur le
plan, on note des endroits de plus ou moins forte concentration. Pour quantifier
cette concentration, la grandeur densite´ locale peut eˆtre utilise´e. Il s’agit d’une
grandeur statistique du premier ordre.
C.1 De´finition
On conside`re un ensemble de n individus, dont les coordonne´es sont
(~ri)16i6n. La fac¸on la plus imme´diate d’appre´hender la densite´ locale en un
point quelconque ~r est de conside´rer qu’il s’agit du rapport entre le nombre
d’individus dans un voisinage V de ce point et la surface SV de ce voisinage
(exprime´e en nombre d’individus par surface).
ρ (~r) =
# (~ri ∈ V )
SV
. (C.1)
De la meˆme fac¸on, on peut de´finir une densite´ locale de la grandeur G (par






G (~ri) . (C.2)
En conside´rant que G est e´gal a` 1 pour chaque arbre, on retrouve la densite´
locale de l’e´quation (C.1).
C.2 Estimation non-parame´trique de la densite´
d’une variable ale´atoire par la me´thode du
noyau
Ainsi de´finie, la densite´ locale est similaire a` l’estimation de la densite´ de
probabilite´ d’une variable ale´atoire a` partir d’une se´rie d’expe´riences par la
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K est une fonction qui attribue un poids de´croissant aux individus alentours
en fonction de leur distance au point conside´re´. Le choix de la fonction K a peu
d’importance pour la validite´ de l’estimation, tant qu’elle garde les proprete´s
de base : ∫
K (~u) du = 1∫
uK (~u) du = 0.
Ce choix joue essentiellement sur les caracte´ristiques de continuite´ et de´ri-
vabilite´ de l’estimation obtenue. En particulier, en conside´rant :
K (~u) = 1 si − h
2








~ri | |~ri − ~r| 6 h2
)
n · V (h) , (C.5)
qui au facteur de normalisation n pre`s est similaire a` la densite´ locale de´finie
dans l’e´quation (C.1).
La taille de la feneˆtre conside´re´e est par contre de´terminante. On peut de´-
terminer une taille optimale de feneˆtre pour avoir la meilleure estimation. La
taille de la feneˆtre peut e´galement eˆtre adapte´e localement, de telle fac¸on qu’on

















ou` hm (~r) est la distance au mie`me plus proche individu du point ~r.
C.3 Analyse des inventaires floristiques
Selon la nature de la zone inventorie´e, les surfaces conside´re´es pour l’e´va-
luation de la densite´ locale l’e´quation (C.2) sont diffe´rentes.
C.3.1 Dans le plan







G (~ri) . (C.8)
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C.3.2 Le long d’un transect
Le long d’un transect, le proble`me est unidimensionnel dans la direction x
du transect : on choisit un voisinage de forme rectangulaire de meˆme largeur






G (~ri) . (C.9)
La figure C.1 illustre l’utilisation de la me´thode des densite´s locales (les
donne´es utilise´es sont celles du layon de base YOSI, voir page 118). Une fois
trouve´e la plage de valeurs optimales de la largeur de la feneˆtre, les informations
apporte´es par cette me´thode sont plus riches que dans le cas d’un calcul classique
sur des quadrats adjacents.
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Fig. C.1 – Exemple d’utilisation de la densite´ locale pour repre´senter un layon. (a)
Chaque barre repre´sente un individu. (b) Profil de densite´ du transect en
utilisant des quadrats adjacents. (c) Estimation de la densite´ locale avec
une re´solution trop grande. (d) Estimation de la densite´ locale avec des
re´solutions prises dans la plage optimale. (e) Estimation de la densite´ locale
avec une re´solution trop faible.
Annexe D
De´termination d’agre´gats par la
me´thode d’Hoshen et Kopelman
D.1 Algorithme d’Hoshen et Kopelman
L’algorithme d’Hoshen et Kopelman (HK) [1] permet de de´terminer les agre´-
gats de voisins, apre`s avoir de´fini une re`gle de voisinage. La re`gle de voisinage
la plus simple consiste a` conside´rer que deux individus sont voisins si leur dis-
tance est infe´rieure a` une certaine valeur. D’autres re`gles peuvent eˆtre imagine´es,
faisant intervenir les caracte´ristiques des individus. Un amas est de´fini ainsi :
chaque individu d’un amas est le voisin d’au moins un autre individu de l’amas
et aucun individu de l’amas n’est le voisin d’un individu exte´rieur a` l’amas.
Entre´es de l’algorithme Chaque individu est nume´rote´ de 1 a` N et on
de´termine la liste de ses voisins selon la re`gle choisie.
Principe de l’algorithme Le principe de l’algorithme HK est d’affecter a`
chaque individu une e´tiquette correspondant correspondant au nume´ro de son
amas. Chaque fois qu’un individu n’a pas de voisin de´ja` e´tiquete´, on lui attribue
une nouvelle e´tiquette. Lorsqu’un individu a des voisins de´ja` e´tiquete´, on signifie
que ces e´tiquettes correspondent a` un meˆme amas en attribuant le meˆme classe
a` chaque e´tiquette. Deux individus appartiennent au meˆme amas si et seulement
si leur e´tiquette appartiennent a` la meˆme classe.
Algorithme
individu i,j
entier N : nombre d’individus
tableau etiquette(N) : caracte´ristique de chaque individu
tableau classe(∗) : classe de chaque e´tiquette
tableau liste voisins(N, ∗) : liste des voisins de chaque individu
entier racine
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FONCTION TROUVE RACINE : remonte le chaˆıne des classes
fonction trouve racine(entier f)





FONCTION MIN : renvoie le minimum de deux nombres
fonction min(entier a, entier b)





Premie`re boucle : e´tiquetage de chaque individu et
attribution des classes a` ses voisins de´ja` e´tiquete´s
pour chaque individu i
si i n’a pas de voisins e´tiquete´s
nb etiquettes← nb etiquettes+ 1
etiquette(i)← nb etiquettes
classe(nb etiquettes)← nb etiquettes
sinon
j ← liste voisins(i, 1) premier voisin de i
etiquette(i)← trouve racine(etiquette(j))
pour chaque voisin de i suivant j
racine i← trouve racine(etiquette(i))
racine j ← trouve racine(etiquette(j))
si racine i et racine j sont diffe´rents
classe(racine i)← min(racine i, racine j)
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Deuxie`me boucle : remonte´e de la chaˆıne des classes
pour chaque nume´ro de classe b
br ← classe(b)





Troisie`me boucle : calcul du nombre d’amas et attribution de nume´ros d’amas
dans l’ordre de 1 a` ce nombre
pour chaque nume´ro de classe b
si classe(b) = b




Quatrie`me boucle : re´-e´tiquetage de chaque individu avec le nume´ro
de l’amas auquel il appartient et calcul de la taille de chaque amas
pour chaque individu i
etiquette(i)← num cluster(etiquette(i))
taille cluster(num cluster(etiquette(i)))←
taille cluster(num cluster(etiquette(i))) + 1
fin pour
D.2 De´termination des agre´gats d’arbres
La distribution des arbres est-elle agre´ge´e ? Si, oui comment de´limiter ces
agre´gats. Une me´thode consiste a` utiliser l’algorithme HK avec une re`gle de
voisinage simple : sont voisins deux arbres dont la distance est infe´rieure a` une
certaine valeur d, pour diffe´rentes valeurs du parame`tre d [2].
Si les arbres sont re´partis au hasard, la courbe repre´sentant soit le nombre
moyen d’agre´gats soit la taille du plus gros agre´gat en fonction de d est de
type logistique. S’il y a des agre´gats, la courbe doit pre´senter un plateau : pour
une certaine plage de valeurs, la taille moyenne des agre´gats est quasiment
constante. En prenant une valeur de d dans cette plage de valeurs, l’algorithme
HK permet de de´terminer les agre´gats d’arbres.
Cette me´thode est a priori non parame´trique : le parame`tre d choisi de´pend
de la distribution elle-meˆme. En fait, il reste tout de meˆme un parame`tre qui
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est le diame`tre minimal des arbres conside´re´s : soit que l’inventaire ait e´te´
fait a` partir d’un certain diame`tre, soit que seuls les arbres au-dessus d’un
certain diame`tre pre´sentent une distribution agre´ge´e (comme c’est le cas pour
le paragraphe 6.2.4).
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Annexe E
Transitions de phase : e´quilibre
et dynamique
E.1 Qu’est-ce qu’une transition de phase ?
L’origine des transitions de phase vient de l’e´tude des changement d’e´tat
de la matie`re. Chaque e´tat de la matie`re (solide, liquide, gaz) peut eˆtre aussi
appele´ une phase et les changement d’e´tats (fusion, solidification, vaporisation,
etc.) sont des transitions de phase. Conside´rons comme syste`me un kilogramme
d’eau. Ce kilogramme d’eau est compose´ de mole´cules d’eau. Suivant la tempe´-
rature et la pression que l’on impose au syste`me, les mole´cules d’eau s’organisent
diffe´remment : l’eau se trouve dans la phase solide, liquide ou gazeuse. Le dia-
gramme des phases consiste a` donner la phase stable (la phase dans laquelle
se trouve l’eau) pour les diffe´rentes valeurs de tempe´rature et de pression. Une
transition de phase, c’est simplement le passage du syste`me d’une phase a` une
autre.
De fac¸on ge´ne´rale, une phase est un arrangement particulier des parties d’un
syste`me, conduisant a` des proprie´te´s spe´cifiques du syste`me lui-meˆme. Ce sont
des parame`tres exte´rieurs qui influencent le syste`me qui vont de´terminer sous
quelle phase va finalement se trouver le syste`me : cette phase est dite stable
pour ces conditions exte´rieures, les autres sont instables. Le terme transition
de phase exprime aussi bien la changement de la phase stable au passage d’une
valeur d’un parame`tre exte´rieur (appele´e valeur critique) que la formation de la
phase stable a` partir d’une phase instable. Sous pression atmosphe´rique, il y a
une transition de phase pour l’eau a` 0◦C : d’un coˆte´ de la tempe´rature critique,
l’eau est liquide, de l’autre elle est solide. Mais la formation de glace a` partir
d’eau liquide place´e a` basse tempe´rature est e´galement appele´e transition de
phase.
Le concept de transition de phase n’est plus aujourd’hui re´serve´ aux trans-
formation d’e´tat de la matie`re. On l’utilise pour de´crire des phe´nome`nes aussi
divers que le magne´tisme, la ge´lification, la formation de mousses ou dans les
syste`mes dynamiques en ge´ne´ral.
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E.2 Phases a` l’e´quilibre
Dans ce paragraphe, il s’agit de conside´rer la transition de phase dans son
premier sens : les changement de stabilite´ d’une phase de part et d’autre de
valeurs critiques des parame`tres exte´rieurs.
Parame`tre d’ordre. Au sens strict, on ne peut de´finir un parame`tre d’ordre
dans la transition que lorsque une phase est plus syme´trique que l’autre, c’est-
a`-dire lorsque le passage du syste`me d’un e´tat a` l’autre lui fait perdre un ou
plusieurs e´le´ments de syme´trie. On a alors une transition entre une phase de´sor-
donne´e (la plus syme´trique) et une autre de´sordonne´e. La parame`tre d’ordre est
une variable (malgre´ son nom) du syste`me lie´e a` l’e´le´ment de syme´trie perdu. Il
est nul dans la phase de´sordonne´ et non nul pour la phase ordonne´e. Le para-
me`tre d’ordre lui-meˆme est de caracte`re extensif : sa valeur est proportionnelle a`
la taille du syste`me conside´re´ mais c’est souvent le coefficient de proportionna-
lite´ que l’on conside`re en pratique (et que l’on nomme par confusion parame`tre
d’ordre).
Par extension, parame`tre d’ordre de´signe une variable qui permet de distin-
guer une phase d’une autre, meˆme dans les transitions sans perte d’e´le´ments
de syme´trie. C’est le cas par exemple dans la transition liquide–gaz ou`, bien
que les e´le´ments de syme´trie soient les meˆmes dans les deux phases, on de´finit
comme parame`tre d’ordre la densite´ de la phase. Pour la percolation, le para-
me`tre d’ordre utilise´ est ge´ne´ralement la proportion de l’espace occupe´e par le
plus gros amas.
Transitions continues et discontinues. Selon la valeur de certains para-
me`tres de controˆle, le syste`me se trouve a` l’e´quilibre dans une phase ou dans
l’autre. Lorsqu’un seul parame`tre entre en jeu, la valeur pour laquelle le pa-
rame`tre d’ordre passe d’une valeur nulle a` des valeurs non nulles est appele´e
valeur critique. Selon que la fonction repre´sentant le parame`tre d’ordre en fonc-
tion du parame`tre de controˆle est continu ou non a` la valeur critique on parle
de transition continue (ou du deuxie`me ordre) ou discontinue (ou du premier
ordre).
Lorsque on peut faire une description thermodynamique du syste`me, son
e´tat d’e´quilibre est de´termine´ par le minimum de l’e´nergie libre F . Pour une
valeur fixe´e du parame`tre de controˆle (T ), FT (x) repre´sente l’e´nergie libre du
syste`me si le parame`tre d’ordre prenait la valeur x. La valeur effectivement prise
par le parame`tre d’ordre est celle qui minimise la fonction FT . Pour la valeur
critique du parame`tre de controˆle T = Tc, le syste`me quitte la phase ordonne´e
(x = 0) pour la phase ordonne´e (x > 0).
L’ordre de la transition de´pend de la forme de de la famille de courbe FT au
voisinage de la valeur critique Tc (figure E.1 la phase ordonne´e est conside´re´e
stable pour les faibles valeurs du parame`tre de controˆle). Si la valeur du pa-
rame`tre d’ordre minimisant l’e´nergie libre e´volue progressivement vers ze´ro, la
transition est continue. Si aux alentours de la valeur critique l’e´nergie libre pre´-
sente deux puits (dont l’un en x = 0) et que l’e´cart de leur profondeur s’inverse
a` la valeur critique, la transition est discontinue : la valeur du parame`tre d’ordre
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Fig. E.1 – Forme de l’e´nergie libre en fonction du parame`tre d’ordre pour les transi-
tions continues (le minimum  glisse  vers ze´ro a` la transition) et disconti-
nues (a` la transition, l’e´nergie libre pre´sente deux puits d’e´gale profondeur
pour une valeur nulle et pour une valeur non nulle ; l’importance de ces
deux puits varie autour de la transition).
minimisant l’e´nergie libre passe directement de 0 a` une valeur non nulle. Au voi-
sinage d’une transition discontinue, le minimum de la fonction est mal de´fini.
Cela peut se traduire par une phe´nome`ne d’hysteresis. Soit un syste`me dans la
phase stable de´sordonne´e (T > Tc). Si le parame`tre de controˆle est abaisse´ a`
une valeur le´ge`rement infe´rieure a` sa valeur critique, la phase de´sordonne´e peut
eˆtre me´ta-stable : instable, mais pas suffisamment pour que le syste`me e´volue
de lui-meˆme vers la phase ordonne´e. De la meˆme fac¸on, la phase ordonne´e est
me´ta-stable pour les valeurs de T le´ge`rement supe´rieures a` Tc. Il y a donc une
plage de valeurs du parame`tre de controˆle pour laquelle l’e´tat d’e´quilibre du
syste`me de´pend de son e´tat initial.
Transitions sous l’effet de plusieurs parame`tres de controˆle. Lorsqu’il
y a plusieurs parame`tres de controˆle, la stabilite´ de l’une ou l’autre phase est
de´termine´e par la combinaison des parame`tres. L’ordre de la transition peut
varier pour un meˆme syste`me selon la valeur des parame`tres.
C’est en particulier le cas pour les transitions liquide-gaz sous les effets
combine´s de la pression et de la tempe´rature. Cette transition peut eˆtre de´crite
par l’e´quation de van der Waals qui relie le volume du fluide a` sa pression
et sa tempe´rature. Deux comportements diffe´rents en de´coulent. Lorsque la
tempe´rature est e´leve´e, les isothermes (la fonction reliant le volume a` l’e´quilibre
a` la pression a` tempe´rature constante) sont continues. A l’inverse, lorsque la
tempe´rature est plus faible qu’une tempe´rature critique, les isothermes sont
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discontinues : il y a un saut de volume entre l’e´tat liquide (faible volume) et
l’e´tat gazeux. Les extre´mite´s des paliers dessinent les courbes de coexistence.
Dans un diagramme repre´sentant tempe´rature et pression, ce type de transition
se traduit par un chemin critique : une ligne de coexistence qui correspond aux
valeurs de tempe´rature et de pression pour lesquelles il y a discontinuite´ du
volume du fluide.
E.3 Dynamique d’une transition de phase
Lorsque, sous l’effet d’un changement des parame`tres exte´rieurs, une phase
stable devient instable, il y a formation de la nouvelle phase stable. La dy-
namique des transitions de phase fait intervenir deux grandes fonctions : la
formations de noyaux de phase stable dans la phase instable et la progression
de l’interface entre des domaines de phases stable et instable.
E.3.1 Evolution de l’interface
Vitesse de progression. La progression de l’interface entre un domaine de
la phase stable et l’autre de la phase instable s’effectue a` une vitesse qui peut
se de´composer en trois termes :
1. une vitesse de base v0 (progression de la phase stable aux de´pens de la
phase instable).
2. une vitesse additionnelle qui de´pend de la courbure locale (de telle fac¸on
que l’interface a tendance a` se lisser). Le mode`le le plus simple est de
conside´rer que la vitesse est simplement proportionnelle a` la courbure
(mode`le d’Allen-Cahn) : v1 = −Lκ.
3. un composante stochastique. La fac¸on la plus simple de le prendre en
compte est de conside´rer que cette composante est un bruit blanc (sans
corre´lation spatiale ni temporelle). En notant 2β−1 l’e´cart-type de la par-
tie ale´atoire, on peut l’e´crire : v2 = 2β−1ξ, ou` ξ est un bruit blanc de
moyenne nulle et de variance 1.
La vitesse de l’interface est alors :
v = v0 − Lκ+ 2β−1ξ. (E.1)
Si on conside`re les choses du point de vue de la phase instable, la vitesse de
progression de l’interface est donne´e par v′ = −v :
v′ = −v0 + Lκ− 2β−1ξ. (E.2)
Or, en changeant de point de vue, la courbure change de signe : κ′ = −κ, et
ξ′ = −ξ est e´galement un bruit blanc qui a les meˆme proprie´te´s que ξ. On a
donc :
v′ = v′0 − L′κ+ 2β′−1ξ, (E.3)





Croissance d’un bulle. Un domaine de forme circulaire de rayon R de phase





Alors, en tout point quelconque de l’interface,
∂R(s)
∂t
= v0 − Lκ+ 2β−1ξ (s) , (E.5)
ou` s repre´sente la position du point conside´re´ sur l’interface (s varie de 0 a`
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Le premier terme est proportionnel au pe´rime`tre de la bulle, le second a` la
surface. Le terme constant peut eˆtre pris e´gal a` 0 sans changer les re´sultats qui
suivent. Si v0 6 0, la fonction H est toujours croissante. Si v0 > 0, la fonction






Agre´gats de phase instable dans la phase stable. L’e´quation (E.7) re-
pre´sente l’e´volution d’agre´gats de la phase instable si v0 6 0. Alors, βH (R) est
croissant et le taux de croissance de la bulle est toujours ne´gatif. Soit n (R, t)
la densite´ a` des agre´gats de rayon R au temps t, l’e´quation (E.7) est analogie a`
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La solution ge´ne´rale de cette e´quation est :








Or, H (R) et z−1 (R) croissent inde´finiment pour les grandes valeurs de R, et
la seule solution non divergente est alors celle ou` C = 0.
La distribution a` l’e´quilibre des agre´gats de phase instable dans la phase
stable est alors :
n (R) = n0 exp (−βH (R)) . (E.15)
La rayon moyen de l’agre´gat est relie´ au nombre l de particules qui le composent
par :
R = α (l − 1) 12 , (E.16)
ou` α est un coefficient de´pendant de la forme des particules. On e´crit l − 1
plutoˆt que l car le rayon s’entend comme la distance moyenne des particules
pe´riphe´riques a` la particule centrale. Dans le cas d’une particule isole´e, ce rayon
est 0. Cela permet d’e´crire la distribution d’e´quilibre des agre´gats en fonction
de leur effectif :
n (l) = n0 exp (−βH (l)) , (E.17)
ou`




Agre´gats de phase stable dans la phase instable. L’e´quation (E.7) re-
pre´sente maintenant l’e´volution d’agre´gats de la phase stable dans la phase
instable (v0 > 0). Si l’on omet le terme stochastique dans l’e´quation (E.7), un
agre´gat grossit si son rayon R > Rc et de´croˆıt pour disparaˆıtre si son rayon





Le terme stochastique permet des fluctuations autour de ces valeurs, et en
particulier permet a` des agre´gats de rayon sous-critique de grossir et de passer
le rayon critique. Un agre´gat qui de´passe la taille critique est appele´ un noyau
(ou un germe) et l’apparition d’un noyau, nucle´ation. Le taux de nucle´ation I
est le taux d’apparition de nouveaux noyaux.
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E.3.3 Transformation globale d’une phase
On veut maintenant suivre au cours du temps la surface S initialement dans
la phase instable transforme dans la phase stable. Pour cela, Avrami [1] introduit
la surface e´tendue Se des noyaux qui est le volume occupe´ par les noyaux de la
phase stable si ceux-ci n’e´taient pas limite´s par les autres noyaux. La surface
re´ellement gagne´e par la phase stable lorsque le volume e´tendu s’accroˆıt de dSe
est proportionnel a` la fraction de surface encore occupe´e par la phase instable.



















1− φ = dφ
e. (E.23)
Soit :
φ = 1− exp (−φe) , (E.24)
de sorte que les situations extreˆmes sont donne´es par :
1. le commencement de la transition lorsque φ ∼ φe ≈ 0,
2. la fin de la transition lorsque φ ≈ 1 et φe >> 1.
Il faut maintenant exprimer l’e´volution de fraction de surface e´tendue au
cours du temps. Au temps t, contribuent a` la surface e´tendue les noyaux forme´e
a` tous les temps τ < t qui ont grossi pendant t− τ . En notant s (u) la surface
des noyaux qui ont grossi pendant le temps u et I (τ) le taux de nucle´ation au






I (τ) s (t− τ) dτ . (E.25)
Si on ne´glige les effets stochastiques et les effets de tension de surface (ce qui
est raisonnable lorsque les rayons des noyaux sont grands), on a :
s (u) = piv2u2. (E.26)
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La forme de la fonction donnant la proportion de l’espace occupe´ par la
phase active est donc, selon le mode`le d’Avrami, de la forme :
φ = 1− exp (−Ct3) (E.29)
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Annexe F
Layons savane–foreˆt au Congo
Les inventaires botaniques de cinq layons savane–foreˆt ont e´te´ analyse´s. En
plus des layons YOLI et YOSI pre´sente´s page 118, trois layons furent inventorie´s
par Christian de Namur en 1997 et 2000, l’un sur le meˆme site et les autres pre`s
du village de Kola. Les caracte´ristiques des layons sont re´sume´es dans la table
F.1.
Layon Site Longueur Nombre d’individus
YOLI Youbi 3000 m2 390
YOLI2 Youbi 1400 m2 180
YOSI Youbi 6000 m2 698
KOLA1 Kola 2600 m2 237
KOLA2 Kola 2200 m2 236
Total 15200 m2 1741
Tab. F.1 – Re´sume´ des caracte´ristiques des cinq layons e´tudie´s.
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Fig. F.1 – Localisation des sites d’e´tude sur le littoral congolais. (a) Localisation en
Afrique. (b) Localisation au Congo. (c) Localisation des sites d’e´tudes dans
la re´gion du Kouilou au Congo-Brazzaville (d’apre`s [56]). (d) Plan de la
zone de Youbi.
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Fig. F.2 – Layon YOLI2. (a) Carte de ve´ge´tation le long du layon. Les espe`ces Aucou-
mea klaineana, Klainedoxa gabonensis, Dichostemma glaucescens et Xylopia
aethiopica sont repre´sente´s en couleur. (b) Profil de LAI le long du layon
central. (c) Densite´ locale en nombre de tiges par hectare et densite´ relative
de Aucoumea klaineana (okoume´). (d) Surface terrie`re en m2/ha et surface
terrie`re relative des okoume´s. (e) Contribution des tiges a` la surface terrie`re
pour les okoume´s. (f) Indice de diversite´ de Shannon et e´quitabilite´.
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Fig. F.3 – Layon KOLA1. (a) Carte de ve´ge´tation le long du layon. Les espe`ces Au-
coumea klaineana, Klainedoxa gabonensis, Saccoglotis gabonensis et Xylopia
aethiopica sont repre´sente´s en couleur. (b) Profil de LAI le long du layon
central. (c) Densite´ locale en nombre de tiges par hectare et densite´ relative
de Aucoumea klaineana (okoume´). (d) Surface terrie`re en m2/ha et surface
terrie`re relative des okoume´s. (e) Contribution des tiges a` la surface terrie`re
pour les okoume´s. (f) Indice de diversite´ de Shannon et e´quitabilite´.
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Fig. F.4 – Layon KOLA2. (a) Carte de ve´ge´tation le long du layon. Les espe`ces Aucou-
mea klaineana, Saccoglotis gabonensis et Xylopia aethiopica sont repre´sente´s
en couleur. (b) Profil de LAI le long du layon central. (c) Densite´ locale en
nombre de tiges par hectare et densite´ relative des espe`ces Aucoumea klai-
neana (okoume´). (d) Surface terrie`re en m2/ha et surface terrie`re relative
des okoume´s. (e) Contribution des tiges a` la surface terrie`re pour les okou-
me´s. (f) Indice de diversite´ de Shannon et e´quitabilite´
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Annexe G
Liste des taxons – Congo
La table suivante pre´sente la liste des taxons identifie´s lors des inventaires
botaniques des cinq layons de´crits dans l’annexe F. Les deux premie`res colonnes
pre´sentent le nom complet de l’espe`ce et sa famille. La colonne F de´crit la forme
de l’espe`ce. H : herbe, S : arbuste (shrub), T : arbre (tree), L : liane, P : palmier,
SL : arbuste lianescent, HL : herbace´e lianescente, ST : arbre ou arbuste. La
colonne H repre´sente l’habitat de l’espe`ce. S : savane, E : e´cotone, F : foreˆt,
E/F : e´cotone (pre´fe´rentiellement) ou foreˆt, F/E : foreˆt (pre´fe´rentiellement) ou
e´cotone. Les six dernie`res colonnes montrent dans quel layon les espe`ces ont e´te´
trouve´es. C : espe`ce commune a` tous les layons, YL : YOLI, Y2 : YOLI2, YS :
YOSI, K1 : KOLA1, K2 : KOLA2.
Espe`ce Famille F H C Y1 Y2 YS K1 K2
Annona senegalensis Pers. Annonaceae S S •
Bridelia ferruginea Benth. Euphorbiaceae S S •
Bulbostylis laniceps C. B. Cl. Cyperaceae H S •
Ctenium newtonii Hack. Poaceae H S •
Hyparrhenia diplandra (Hack. ) Stapf Poaceae H S •
Imperata cylindrica (L. ) P. Beauv. Poaceae H S •
Loudetia arundinacea Poaceae H S •
Panicum maximum Jacq. Poaceae H S •
Psorospermum febrifugum Spach. Hypericaceae S S •
Rynchelytrum repens Poaceae H S •
Thomandersia butayei De Wild. Acanthaceae S S •
Tristemma cf. hirtum P. Beauv. Melastomataceae H S •
Vernonia sp. Asteraceae H S •
Aframomum sp. Zingiberaceae H E •
Aframomun giganteum (Oliv. Et Hanb. ) K. Schum Zingiberaceae H E •
Agelaea sp. Connaraceae L E/F •
Alchornea cordifolia (Schum. et Thon. ) Mu¨ll. Arg. Euphorbiaceae SL E •
Anthocleista schweinfurthii Gilg Loganiaceae S E • • •
Aucoumea klaineana Pierre Burseraceae T E/F • • • • •
Barteria fistulosa (Mast. ) Steuner Passifloraceae S E/F • •
Barteria nigritiana Hook. f. Passifloraceae S E/F • •
Bertiera racemosa (G. Don. ) K. Schum. Rubiaceae S E •
Caloncoba welwitschii (Oliv. ) Gilg Flacourtiaceae S E •
Canthium arnoldianum Hepper Rubiaceae S E • •
Cephaelis peduncularis Salisb. Rubiaceae S E •
Chaetocarpus africanus Pax Euphorbiaceae S E/F • • • • •
Chromolaena odorata (L. ) R. King et H. Robinson Asteraceae SL E •
Chrysobalanus icaco L. Chrysobalanaceae ST E/F •
Cnestis ferruginea DC. connaraceae L E •
Cnestis sp. Connaraceae L E •
Elaeis guineensis Jacq. Arecaceae P E •
Harungana madagascariensis Lam. ex Poit Hypericaceae S E •
Hymenocardia ulmoides Oliv. Euphorbiaceae ST E/F • • •
Landolphia owariensis P. Beauv. Apocynaceae L E •
Leptactina mannii Hook. f. Rubiaceae S E •
Loranthaceae sp. Loranthaceae P E •
Macaranga barteri Mu¨ll. Arg. Euphorbiaceae S E • •
Macaranga spinosa Mu¨ll. Arg. Euphorbiaceae S E •
Manotes longiflora Bak. Connaraceae L E •
Maprounea membranacea Pax et Hoffm. Euphorbiaceae S E • • • •
Pavetta corymbosa (DC. ) F. N. Williams Rubiaceae S E • •
Pteridium aquilinum (L. ) Ku¨hn Pteridophyte H E •
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Espe`ce Famille F H C Y1 Y2 YS K1 K2
(suite) (suite)
Rauvolfia vomitora Afzel. Apocynaceae S E •
Smilax kraussiana Meisn. Smilacaceae L E •
Tetracera alnifolia Willd. Dilleniaceae L E/F •
Tetracera potatoria Afzel. et Don Dilleniaceae L E/F •
Thomandersia butayei De Wild. Acanthaceae S E • • •
Uvaria sp. Annonaceae L E/F
Xylopia aethiopica (Dunal) A. Rich. Annonaceae T E • • • • •
Allanblackia floribunda Oliv. Clusiaceae T F •
Allophyllus africanus P. Beauv. sapindaceae S F/E •
Ancistrophyllum secundiflorum Arecaceae L F/E •
Anonidium mannii (Oliv. ) Engl. et Diels Annonaceae T F •
Berlinia bracteosa Benth. Caesalpiniaceae T F • •
Bertiera subsessilis Hiern Rubiaceae S F •
Brenania brieyi (De Wild. ) Petit Rubiaceae T F •
Caloncoba glauca (P. Beauv. ) Gilg Flacourtiaceae S F • •
Carapa procera DC. Meliaceae T F • • •
Celtis adolfi-friderici Engl. Ulmaceae T F • •
Chytranthus sp. Sapindaceae S F •
Cleistopholis patens (Benth. ) Engl. Et Diels Annonaceae T F •
Coelocaryon preussii Warb. Myristicaceae T F • •
Combretum sp. Combretaceae L F/E •
Coula edulis Baill. Olacaceae T F • • •
Croton haumanianus J. Le´onard Euphorbiaceae T F/E •
Dacryodes edulis (G. Don) Lam. Burseraceae T F • •
Dacryodes pubescens (Verm. ) Lam. Burseraceae T F •
Dialium corbisieri Staner Caesalpiniaceae T F •
Dialium dinklagei Harms Caesalpiniaceae T F • • • •
Dialium pachyphyllum Harms Caesalpiniaceae T F • • • •
Dialium tessmannii Harms Caesalpiniaceae T F •
Dichostemma glaucescens Pierre Euphorbiaceae T F • • •
Diospyros hoyleana F. White Ebenaceae S F • •
Distemonanthus benthamianus Baill. Caesalpiniaceae T F •
Enantia chlorantha Oliv. Annonaceae T F •
Eremospatha cabrae De Wild. Arecaceae L F/E •
Eriocoelum macrocarpum Gilg. Sapindaceae T F •
Gambeya africana (Bak. ) Pierre Sapotaceae T F • •
Garcinia kola Heckel Clusiaceae S F •
Guibourtia arnoldiana (De Wild. et Dur. ) Le´onard Caesalpiniaceae T F • • • •
Haumania liebrechtsiana (De Wild. et TH. Dur. ) J. Le´on. Marantaceae HL F •
Heinsia crinita (Afzel) G. Tayl. Rubiaceae S F •
Klainedoxa gabonensis Pierre Irvingiaceae T F • • • •
Maesobotrya staudtii (Pax) Hutch. Euphorbiaceae S F •
Manniophyton fulvum Mu¨ll. Arg. Euphorbiaceae L F •
Maranthes glabra (Oliv. ) Prance Chrysobalanaceae T F •
Massularia acuminata (G. Don) Bull. ex Doyle Rubiaceae S F • •
Monodora myristica (Gaernt. ) Dunal Annonaceae T F •
Menispermaceae sp Menispermaceae L F •
Ongokea gore Pierre Olacaceae T F •
Ouratea sp. Ochnaceae S F/E •
Pachypodanthium staudtii Engl. Et Diels Annonaceae T F • •
Panda oleosa Pierre Pandaceae T F •
Pausinystalia johimbe (K. Schum. ) Pierre ex Dup. et B. Rubiaceae T F • • • •
Pentaclethra eetveldeana De Wild. et Th. Dur. Mimosaceae T F/E •
Petersianthus macrocarpus (P. Beauv. ) Liben Lecythidaceae T F/E •
Piptadeniastrum africanum (Hook. F. ) Bren. Mimosaceae T F •
Plagiostyles africana (Mu¨ll. Arg. ) Prain Euphorbiaceae T F •
Polyalthia suaveolens Engl. et Diels Annonaceae T F • •
Psychotria sp. Rubiaceae S F •
Sacoglottis gabonensis (Baill. ) Urb. Humiriaceae T F • • •
Santiria trimera (Oliv. ) Aubr. Burseraceae T F • • •
Sorindeia juglandifolia Engl. Anacardiaceae S F • •
Staudtia gabonensis Warb. Myristicaceae T F • •
Strombosia grandifolia Hook. F. Olacaceae T F •
Strombosia pustulata Oliv. Olacaceae T F •
Symphonia globulifera L. Clusiaceae T F • •
Synsepalum dulcificum (Schumm. ) Baill. Sapotaceae S F • • •
Tiliaceae sp. Tiliaceae S F •
Treculia acuminata Baill. Moraceae S F • •
Treculia africana Decne Moraceae S F •
Trichilia sp. Meliaceae T F • • • • •
Trichoscypha acuminata Engl. Anacardiaceae T F • • • •
Uapaca guineensis Mu¨ll. Arg. Euphorbiaceae T F •
Vitex pachyphylla Bak. Verbenaceae T F • • •
Voacanga cf. bracteata Stapf. Apocynaceae S F •
Xylopia hypolampra Milbr. Annonaceae T F • • • •
Xylopia pynaertii De Wild. Annonaceae T F • •
Xylopia sp. Annonaceae T F •
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Re´sume´
L’objectif de cette the`se est de montrer sur deux exemples l’inte´reˆt des outils et des
me´thodes de la physique pour comprendre les syste`mes e´cologiques.
Le premier exemple concerne l’e´volution des lisie`res entre les foreˆts tropicales humides et
les savanes pe´riforestie`res. Le mode`le FORSAT est un automate cellulaire stochastique qui
inte`gre les deux processus principaux qui de´terminent la dynamique de la ve´ge´tation : le cycle
de succession (installation d’espe`ces pionnie`res de la foreˆt en savane) et les feux courants de
savanes, d’origine principalement anthropique. L’e´tude du comportement e´mergent du mode`le
met en e´vidence une transition entre une phase savane et une phase foreˆt, sous l’influence de
deux types de parame`tres de controˆle : un facteur environnemental, qui repre´sente la facilite´
d’installation des espe`ces forestie`res en savane sous l’effet combine´ du climat et de la fertilite´ du
sol, et un facteur anthropique : la fre´quence des feux. L’augmentation de la fre´quence de feux
a deux effets : elle de´place la valeur critique du facteur environnemental vers des conditions
plus favorables et provoque un changement de l’ordre de la transition qui de continue devient
discontinue. Le mode`le FORSAT et son analyse fournissent un cadre simple pour interpre´ter
les re´partitions actuelles des foreˆts tropicales humides et leur dynamique passe´e ainsi que les
re´sultats d’une e´tude de terrain mene´e dans la mosa¨ıque foreˆt–savane du littoral Congolais
(re´gion du Kouilou).
Le deuxie`me exemple concerne la dynamique d’une e´pide´mie urbaine de dengue, une
maladie tropicale transmise par des moustiques domestiques. La mode´lisation fait intervenir
trois points la gravite´ de la maladie (il existe quatre formes de dengue, dont les facteurs sont
encore discute´s), la dynamique d’une e´pide´mie dans une population homoge`ne puis he´te´roge`ne.
Mots-cle´s: mode`les d’e´cosyste`mes, contact foreˆt–savane, feux, propagation d’e´pide´mies,
dengue
Abstract
This thesis emphasises the interest of models and methods initially developed in
physics to study ecological systems with two examples.
The first one concerns the dynamic of the interface between humid tropical forests and
peri-forest savannas. FORSAT is a stochastic cellular automata modelling the two key pro-
cesses sustaining the vegetation dynamics : the succession cycle (pioneer forest species in-
stallation in savannas) and man-induced savanna fires. The analysis of the model indicates
that forest and savanna can be interpreted as two phases of a same system and that a phase
transition occurs, the control parameters of which are an environmental factor (representing
the ability for forest species to grow in savanna, influenced by climate of soil fertility) and an
anthropic factor : the frequency of savanna fires. Increasing fire frequency induces two effects :
the critical value of the environmental factor increases as well (the more recurrent fires are, the
more favourable environmental conditions must be to sustain forest) and the transition that
is of second order or rare fires becomes of first order for regular fires. The FORSAT model is
a simple framework in which can be interpreted the humid tropical forest present repartition
and their past dynamics as well as the results of a field study led in the forest savanna mosaic
in the coastal Congo (Kouilou district).
The second example concerns the dynamics of an urban dengue epidemic. Dengue is a
tropical human infectious disease transmitted by domestic mosquitoes. The modelling effort
includes three components : the disease severity (there are four stages of dengue and the way
the factors interact to start one of them are still under debate), the dynamics of an epidemic
in a homogeneous population and finally in a heterogeneous one.
Keywords: ecosystem modelling, forest–savanna interface, fires, epidemic propagations,
dengue
